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ABSTRACT
D im e n s io n  a n a l y s i s  w as u s e d  t o  e s t i m a t e  b io m a s s  a n d  
a n n u a l  n e t  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  f o r  a  p o s t  o a k - b l a c k j a c k  
f o r e s t  i n  c e n t r a l  O k lah o m a. T i m e - s e r i e s  o f  c o n c e n t r a t i o n s  
o f  s i x  m i n e r a l  e l e m e n t s  i n  v a r i o u s  p l a n t  t i s s u e s  w e re  d e t e r ­
m in e d  an d  u s e d  w i t h  b io m a s s  and  p r o d u c t i o n  e s t i m a t e s  t o  
d e t e r m in e  t h e  a n n u a l  c y c l e  o f  N, P , K , C a , Mg, a n d  Mn i n  t h e  
f o r e s t .  T o t a l  a c c u m u la t io n  o f  o r g a n i c  m a t e r i a l  i n  t h e  s t a n d  
i s  2 4 5 0 0 0  k g / h a ,  o f  w h ic h  1 .6%  i s  l e a v e s ,  2 6 .4 %  l i v e  b r a n c h e s ,  
5 .9 %  d e a d  b r a n c h e s ,  44 .8%  t r u n k s ,  1 5 .9 %  r o o t s ,  0 .6 %  u n d e r ­
s t o r y ,  an d  4 .4 %  l i t t e r .  A n n u a l n e t  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  i s  
1 4 9 0 0  k g / h a ,  d i s t r i b u t e d  a s  f o l l o w s  : 32 .0%  l e a v e s ,  2 8 .0 %
t w i g s  an d  b r a n c h e s ,  24 .9%  t r u n k s ,  1 5 .1 %  r o o t s ,  a n d  2 .0%  
u n d e r s t o r y .  T h e  b io m a s s  c o n t a i n s  1157 k g /h a  N , 101 k g / h a  P , 
1 2 5 8  k g /h a  K, 4549  k g /h a  C a, 311  k g / h a  Mg, an d  124  k g / h a  Mn. 
C u r v e s  a r e  show n f o r  s e a s o n a l  v a r i a t i o n  o f  m i n e r a l  c o n c e n t r a ­
t i o n s  i n  t w i g s  an d  l e a v e s .  H ig h  v a l u e s  f o r  t r u e  in c r e m e n t  
o f  b io m a s s  a n d  f o r  r e t e n t i o n  o f  m i n e r a l  e l e m e n t s  i n d i c a t e  
t h a t  t h e  s t a n d  h a s  n o t  r e a c h e d  a  s t e a d y  s t a t e ,  w h ic h  i s  
c o n f i r m e d  b y  o b s e r v a t i o n s  o f  s t a n d  s t r u c t u r e .
INTRODUCTION
T h i s  p a p e r  r e p r e s e n t s  a  c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  s e r i e s  o f  
i n v e s t i g a t i o n s  i n  t h e  d e c id u o u s  f o r e s t  b o r d e r  i n i t i a t e d  a t  
t h e  U n i v e r s i t y  o f  O k lah o m a  i n  1953 ( R ic e  an d  P e n fo u n d  1955) . 
R ic e  an d  P e n fo u n d  (1 9 5 9 ) c o n d u c te d  a n  e x t e n s i v e  q u a n t i t a ­
t i v e  a n a l y s i s  o f  t h e  O k lahom a u p la n d  f o r e s t s ,  i n  w h ic h  t h e y  
i n v e s t i g a t e d  s p e c i e s  d i s t r i b u t i o n  an d  im p o r ta n c e  and  c h a r a c ­
t e r i z e d  t h e  m a jo r  u p la n d  f o r e s t  t y p e s  o f  t h e  s t a t e .  Com­
p a r a t i v e  m i c r o c l i m a t e  s t u d i e s  i n  f o r e s t s  w e re  d o n e  b y  R ic e  
(1 9 6 0 ,  1 9 6 2 ) .  B uck (1 9 6 4 ) i n v e s t i g a t e d  t h e  e f f e c t  o f  s o i l  
t y p e s ,  g e o l o g i c a l  f o r m a t i o n s ,  and  to p o g r a p h y  o n  t h e  d i s t r i ­
b u t i o n  o f  f o r e s t  v e g e t a t i o n  i n  t h e  W i c h i t a  M o u n ta in s .  R ic e  
(1 9 6 5 )  s t u d i e d  t h e  r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  f l o o d p l a i n  f o r e s t s  
a n d  v a r i o u s  e d a p h ic  f a c t o r s .  S p e c i e s  b e h a v i o r  an d  s p e c i e s  
d i v e r s i t y  i n  t h e  u p la n d  f o r e s t s  o f  t h e  s t a t e  w e re  i n v e s t i ­
g a t e d  b y  R i s s e r  and  R ic e  (1 9 7 1 a , 1 9 7 1 b ) . Adams an d  R i s s e r  
( 1 9 7 1 a , 1971b) i n v e s t i g a t e d  t h e  p h y t o s o c i o l o g y  o f  c o r t i c o -  
l o u s  l i c h e n s  i n  u p la n d  f o r e s t s .  J o h n s o n  and  R i s s e r  (1 9 7 2 ) 
d e t e r m in e d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  m a jo r  u p la n d  t r e e  s p e c i e s  i n  
r e l a t i o n  t o  g r a d i e n t s  o f  s o i l  m o i s t u r e  and  s o i l  c h e m ic a l  
p r o p e r t i e s .  A c o r r e l a t i o n  a n a l y s i s  o f  r a i n f a l l  w i t h  a n n u a l  
r i n g  w id th  f o r  p o s t  o a k  a n d  b l a c k j a c k  w as d o n e  b y  J o h n s o n  
a n d  R i s s e r  (1973) .
T h e  p u r p o s e  o f  t h e  p r e s e n t  s t u d y  w as t o  d e te r m in e  
b io m a s s ,  p r im a r y  p r o d u c t i o n  a n d  m i n e r a l  b u d g e t s  f o r  s e v e r a l
i m p o r t a n t  e l e m e n t s  i n  a  r e p r e s e n t a t i v e  O k lah o m a u p la n d  f o r e s t  
s t a n d .  S i n c e  p o s t  o ak  a n d  b l a c k j a c k  a c c o u n t  f o r  a p p r o x im a te ly  
70% o f  t h e  t o t a l  b a s a l  a r e a  i n  t h e  u p la n d  f o r e s t s ,  o f  O k la ­
homa ( R ic e  an d  P e n fo u n d  1 9 5 9 ) ,  a  s t a n d  co m p o sed  a lm o s t  e n ­
t i r e l y  o f  t h e s e  tw o  s p e c i e s  and  l o c a t e d  i n  t h e  c e n t r a l  p a r t  
o f  t h e  s t a t e  w as c h o s e n  f o r  s t u d y .
A b o u t 4 ,1 7 0 ,0 0 0  h a  (24% o f  t h e  l a n d  a r e a )  o f  O k lah o m a 
i s  i n  f o r e s t  ( P h i l l i p s ,  G ib b s ,  and  M a tto o n  1959) , w h ic h  
c o n s t i t u t e s  a  m a jo r  n a t u r a l  r e s o u r c e  f o r  t h e  s t a t e .  An 
u n d e r s t a n d i n g  o f  e c o s y s te m  f u n c t i o n  i s  e s s e n t i a l  f o r  e f f i ­
c i e n t  m a n ag em en t an d  u t i l i z a t i o n  o f  t h e s e  f o r e s t  r e s o u r c e s .  
R e s u l t s  o f  t h i s  s t u d y  an d  o t h e r s  w i l l  b e  u s e d  i n  c o n s t r u c t i o n  
o f  a  d y n a m ic ,  m e c h a n i s t i c  s i m u l a t i o n  m o d e l o f  t h e  p o s t  o a k -  
b l a c k j a c k  f o r e s t  e c o s y s te m  i n  o r d e r  t o  g a i n  a  b e t t e r  u n d e r ­
s t a n d i n g  o f  t h e  f lo w  o f  e n e r g y  and  m a t e r i a l s  t h r o u g h  t h e  
s y s te m . T h e  o n l y  w o rk  d o n e  so  f a r  to w a rd  c h a r a c t e r i z i n g  a 
t o t a l  e c o s y s te m  i n  O k lah o m a h a s  b e e n  i n  t h e  t a l l - g r a s s  p r a i ­
r i e  (S h e e d y  1 9 7 1 ; S h e e d y , J o h n so n  a n d  R i s s e r  1 9 7 3 ; R i s s e r  
and  K e n n ed y  1 9 7 2 ) .
E l s e w h e r e ,  s e v e r a l  e c o s y s te m  s t u d i e s  h a v e  b e e n  don e  
i n  r e c e n t  y e a r s  and  m any m o re  a r e  p r e s e n t l y  b e in g  c o n d u c te d .
No a t t e m p t  i s  m ade h e r e  t o  r e v ie w  t h e  e x t e n s i v e  l i t e r a t u r e ,  
b u t  a  n u m b e r o f  t h e  s t u d i e s  w i l l  b e  r e f e r r e d  t o  i n  t h e  r e s u l t s  
and  d i s c u s s i o n  s e c t i o n .
STUDY AREA
F i e l d  s a m p l in g  w as d o n e  i n  t h e  U n i v e r s i t y  o f  O k la ­
h o m a 's  L a k e  T h u n d e r h i r d  R e s e a r c h  A re a  17 km e a s t  o f  N orm an, 
O k la h o m a . T he c l i m a t e  o f  t h e  a r e a  i s  c l a s s i f i e d  b y  T r e w a r th a  
(1 9 6 8 ) a s  s u b t r o p i c a l  h u m id . M ean a n n u a l  p r e c i p i t a t i o n  i s
8 6 .2  cm a n d  m ean a n n u a l  t e m p e r a t u r e  i s  1 6 .1  C . T o p o g ra p h y  
o f  t h e  a r e a  i s  g e n t l y  r o l l i n g  and  t h e  s o i l  ( s e e  T a b le  2 f o r  
t e x t u r a l  a n a l y s i s )  i s  a  s a n d y  r e d - y e l l o w  p o d z o l i c  d e v e lo p e d  
f ro m  s a n d s t o n e .
T h e  v e g e t a t i o n  o f  t h e  a r e a  i s  s i m i l a r  t o  t h a t  d e s c r i ­
b e d  b y  D y k s t e r h u i s  (1 9 4 8 ) i n  t h e  W e s te r n  C r o s s  T im b e r s  o f  
T e x a s .  W oody v e g e t a t i o n  i s  d e n s e  on  lo w e r  s l o p e s  an d  a lo n g  
r a v i n e s ,  b u t  i s  o p e n  an d  s a v a n n a h - l i k e  o n  u p p e r  s l o p e s  and  
r i d g e t o p s .  S a m p lin g  f o r  t h i s  s t u d y  w as c o n f in e d  t o  t h e  
lo w e r  s l o p e s .
O v e r s t o r y  v e g e t a t i o n  on  t h e  lo w e r  s l o p e s  c o n s i s t s  
a lm o s t  e n t i r e l y  o f  p o s t  o a k  (Q u e rc u s  s t e l l a t a  W ang.) and  
b l a c k j a c k  (Q. m a r i l a n d i c a  M u en c h .)  w i t h  a  fe w  b l a c k  o a k  
(Q . v e l u t i n a  L am .) an d  h i c k o r y  (C a rv a  t e x a n a  B u c k l . ) . T he 
u n d e r s t o r y  c o n s i s t s  m o s t l y  o f  s m a l l  o a k s ,  dogw ood (C o rn u s  
d ru m m o n d ii M e y e r ) , and  re d b u d  ( C e r e i s  c a n a d e n s i s  L . ) . H e r­
b a c e o u s  v e g e t a t i o n  i s  s p a r s e  b u t  c o n s i s t s  o f  m any s p e c i e s .
A s p e c i e s  l i s t  i s  g iv e n  i n  T a b le  1 an d  a  q u a n t i t a t i v e  
a n a l y s i s  o f  t h e  w oody v e g e t a t i o n  i s  g iv e n  i n  T a b le  3 .
An a r e a  40 x  50 m ( 0 .2  h a ) w as s e l e c t e d  t o  b e  r e p r e ­
s e n t a t i v e  o f  t h e  lo w e r  s l o p e  ( f o r e s t  ty p e )  v e g e t a t i o n  and
w a s  d i v i d e d  i n t o  2 0  1 0  x  1 0  m ( 0 . 0 1  ha) s q u a r e s  i d e n t i f i e d  
b y  n u m b ered  s t a k e s  a t  e a c h  c o r n e r .  T h is  a r e a  w as u s e d  f o r  
i n t e n s i v e  and  r e p e t i t i v e  s a m p l in g  th r o u g h o u t  t h e  t im e  o f  t h e  
i n v e s t i g a t  i o n .
Table 1. List of Species from Study Plot,
<T>
A c a ly p h a  v i r g i n i c a  L .
A m b ro s ia  a r t e m i s i i f o l i a  L .
Andropogon ternarius Michx.
A r i s t i d a  l o n g e s p i c a  P o i r ,
A sc y ru m  h y p e r i c o i d e s  L .
B a p t i s i a  l e u c o p h a e a  N u t t ,
C a r e x  m u h l e n b e r g i i  S c h k u h r ,
C a r y a  t e x a n a  B u c k l .
C a s s i a  n i c t i t a n s  L .
C e r c i s  c a n a d e n s i s  L .
C l i t o r i a  m a r i a n a  L .
C o rn u s  d ru m m o n d ii  M e y e r  
D esm odium  p a n i c u l a t u m  ( L , )  DC, 
E r a g r o s t i s  c a p i l l a r i s  ( L , )  N e e s  
E r a g r o s t i s  s p e c t a b i l i s  ( P u r s h . )  S t e u d ,  
E r i g e r o n  s t r i g o s u s  M u h l ,  e x  W i l l d ,  
E u p h o r b i a  g e y e r i  E n g e lm .
F e s t u c a  o c t o f l o r a  W a l t .
L e c h e a  t e n u i f o l i a  M ic h x .
L e c h e a  v i l l o s a  E l l .
M o ru s  r u b r a  L .
O x a l i s  v i o l a c e a  L .
P a n ic u m  p r a e c o c i u s  H i t c h c ,  & C h a s e  
P a n ic u m  r a v e n e l i i  S c r i b n ,  & M e r r .
P a n ic u m  s p h a e r o c a r p o n  E l l ,
P a s s i f l o r a  l u t e a  L ,
P e n s te m o n  l a x i f l o r u s  P e n n e l l  
Q u e r c u s  m a r i l a n d i c a  M u e n c h ,
Q u e r c u s  p r i n o i d e s  W i l l d .
Q u e r c u s  s t e l l a t a  W ang .
Q u e r c u s  v e l u t i n a  Lam .
R h u s  g l a b r a  L .
R h u s  r a d i c a n s  L .
R h y n c h o s ia  l a t i f o l i a  N u t t ,
S p e r m o l e p i s  i n e r m i s  ( N u t t . )  M a th .  & C o n s t .  
S y m p h o r ic a r p o s  o r b i c u l a t u s  M o e n c h ,
V i t i s  r i p a r i a  M ic h x .
V i t i s  v u l p i n a  L .
Table 2. Textural analysis of soil.
D e p th  % s a n d % s i l t % c l a y
0 - 1 5  cm 77 1 1 12
3 0 -4 5  cm 60 9 31
T a b le  3 .  A n a l y s i s  o f  w oody v e g e t a t i o n  l a r g e r  t h a n  2 .5
cm DBH.
p o s t  o ak b l a c k j a c k o t h e r
R e l a t i v e  b a s a l  a r e a 5 4 .1 4 4 .5 1 .4
R e l a t i v e  d e n s i t y 6 5 .2 2 7 .9 6 .9
R e l a t i v e  f r e q u e n c y 3 8 .8 4 0 .8 2 0 .4
I m p o r ta n c e  p e r c e n t a g e ^ 5 2 .7 3 7 .7 9 . 6
N
I m p o r ta n c e  p e r c e n t a g e ( R e l .  BA + R e l .  D en + R e l .  F r e a . )  
3
W here  N i s  t h e  num ber o f  s p e c i e s .
FIELD SAMPLING
On e a c h  s a m p le  d a t e  ( T a b le  4 ) ,  e i t h e r  10 o r  20  s a m p le s  
o f  e a c h  i t e m  w e re  c o l l e c t e d ,  u s in g  a  s t r a t i f i e d  ran d o m  sam ­
p l i n g  d e s i g n .  I f  10 s a m p le s  w e re  t a k e n ,  a l t e r n a t e  s q u a r e s  
w e re  u s e d  and  i f  20  s a m p le s  w e re  t a k e n  a l l  s q u a r e s  w e re  u s e d .  
S a m p le s  w i t h i n  a  p a r t i c u l a r  s q u a r e  w e re  t a k e n  a s  c l o s e  a s  
p o s s i b l e  t o  a  p o i n t  d e te r m in e d  a t  ra n d o m  b e f o r e  g o in g  i n t o  
t h e  f i e l d .
T w ig s  and L e a v e s .  A t a p p r o x i m a t e l y  tw o -w e ek  i n t e r v a l s  
d u r i n g  t h e  g ro w in g  s e a s o n ,  f i v e  tw i g s  w i t h  l e a v e s  a t  d i f f e r ­
e n t  l e v e l s  i n  t h e  c a n o p y  w e re  rem o v ed  f ro m  e a c h  o f  2 0  p o s t  
o a k  a n d  20  b l a c k j a c k  t r e e s .  L e a v e s  a n d  f i r s t - y e a r  tw ig s  
w e re  s e p a r a t e d  i n  t h e  f i e l d  t o  p r e v e n t  m ovem ent o f  m a t e r i a l s  
p r i o r  t o  l a b o r a t o r y  a n a l y s i s .  A t a p p r o x i m a t e l y  o n e -m o n th  
i n t e r v a l s  d u r i n g  t h e  w i n t e r ,  l i v e  t w i g s  w e re  s a m p le d  i n  t h e  
sam e m a n n e r .
L i t t e r ,  S o i l ,  an d  U n d e r s t o r y  V e g e t a t i o n .  A t  f o u r  t o  
s ix - w e e k  i n t e r v a l s ,  u n d e r s t o r y  v e g e t a t i o n  ( a r b i t r a r i l y  
d e f i n e d  a s  a n y  p l a n t  w i t h  a  DBH o f  l e s s  t h a n  2 .5  cm) w as 
c l i p p e d  a t  g ro u n d  l e v e l  fro m  10 q u a r t e r - s q u a r e  m e te r  q u a d r a t s .  
L i t t e r  w as c o l l e c t e d  down t o  t h e  m i n e r a l  s o i l  and  t h r e e  s o i l  
c o r e s  w e re  t a k e n  a t  0 -1 5  cm and  3 0 -4 5  cm fro m  t h e  sam e q u a d r a t .
L i t t e r f a l l ,  T en  l i t t e r  t r a p s  w e re  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  
p l o t  a c c o r d i n g  t o  a  s t r a t i f i e d  ran d o m  d e s i g n .  The t r a p s  
w e re  s q u a r e ,  s c r e e n - b o t to m  w ooden  b o x e s  o n e  s q u a r e  m e te r  i n
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T a b l e  4 . S a m p le d a t e s  o f m a t e r i a l c o l l e c t e d  f o r a n a l y s i s .
D a te L e a v e s T w ig s L . F . l C l i p L i t . S o i l
2
T . F . S . F . 3
4
L .A .*
8 - 1 5 - 7 0 X X
8 - 3 0 - 7 0 X X
9 - 1 9 - 7 0 X X X X X X
1 0 —3 —70■ X X X
1 0 - 2 5 - 7 0 X X X X X X
1 1 —8 —70 X X X
1 1 - 2 2 - 7 0 X
1 1 - 2 6 - 7 0 X X X X X
1 2 - 6 - 7 0 X X
1 - 1 7 - 7 1 X X X X X
1 - 3 0 - 7 1 X X
2 - 2 0 - 7 1 X X X X X X
3 - 1 3 - 7 1 X X X
4 - 3 - 7 1 X X
4 - 1 8 - 7 1 X X X X X
4 - 2 5 - 7 1 X X X X X X X X
T a b l e  4 .  C o n t in u e d
D a te L e a v e s T w ig s L . F . ^ C l i p L i t S o i l
2T . F . S . F . ^
4
L .A .*
5 - 8 - 7 1 X X X X X
5 - 2 3 - 7 1 X X X X X
5 - 2 9 - 7 1 X X X X X
6 - 4 - 7 1 X X X X X
6 - 2 6 - 7 1 X X X X X
7 - 1 7 - 7 1 X X X X X X X X X
8 - 8 - 7 1 X X X X X
8 - 2 2 - 7 1 X X X X X
9 - 1 2 - 7 1 X X X
9 —2 6 —71 X X X X X X X
1 0 —6 —71 X X X X X X
1 0 - 2 4 - 7 1 X X X X
1 0 - 3 1 - 7 1 X X X X
1 1 - 1 4 - 7 1 X
L i t t e r f a l l
T h r o u g h f a l l
S te m f lo w
L e a f  a r e a  a n d  w e i g h t
a r e a .  T h e y  w e re  p l a c e d  o n  t h e  g ro u n d  o n  3 x  3 m p o l y e t h y ­
l e n e  s h e e t s  t o  r e d u c e  c o n t a m i n a t i o n  b y  s o i l  s p l a s h  and  w e re  
e m p t ie d  a t  i n t e r v a l s  d e p e n d in g  on  t h e  r a t e  o f  l i t t e r f a l l .
T h r o u g h f a l l  a n d  S te m f lo w . T e n  t h r o u g h f a l l  t r a p s  w e re  
p l a c e d  i n  t h e  s t a n d  a c c o r d i n g  t o  a  s t r a t i f i e d  ra n d o m  d e s i g n .  
E a c h  t r a p  c o n s i s t e d  o f  a  10 cm d i a m e t e r  p o l y e t h y l e n e  f u n n e l ,  
f i t t e d  w i t h  a  c o v e r  o f  w i r e  s c r e e n  and  a  g l a s s  w o o l p lu g  t o  
k e e p  o u t  i n s e c t s  and  d e b r i s ,  i n s e r t e d  i n t o  a  2  l i t e r  p o l y e ­
t h y l e n e  b o t t l e  a n d  s e c u r e d  w i t h  t a p e .  T he  t r a p s  w e re  s u p p o r t ­
e d  a t  a  l e v e l  o f  o n e  m e t e r  a b o v e  t h e  g ro u n d  t o  p r e v e n t  c o n ­
t a m i n a t i o n  b y  s o i l  s p l a s h .  An i d e n t i c a l  t r a p  a n d  a  s t a n d a r d  
r a i n  g a u g e  w e re  p l a c e d  i n  an  o p e n  a r e a  1 0 0  m fro m  t h e  s t u d y  
a r e a  f o r  c a l i b r a t i o n  a n d  t o  c o l l e c t  r a i n  w a t e r  an d  d r y  f a l l ­
o u t .  F iv e  t r e e s  o f  e a c h  s p e c i e s  w e re  f i t t e d  w i t h  p o l y u r e ­
th a n e  s te m f lo w  c o l l e c t o r s  ( L ik e n s  and  E a to n  1 9 7 0 ) .  As s o o n  
a s  p o s s i b l e  a f t e r  e a c h  r a i n ,  t o t a l  v o lu m e  o f  w a t e r  i n  e a c h  
t h r o u g h f a l l  a n d  s te m f lo w  c o l l e c t o r  w as r e c o r d e d ,  a  2 0 0  m l 
a l i q u o t  w as rem o v ed  a n d  p l a c e d  i n  a  g l a s s  b o t t l e  t o  w h ic h  
h a d  b e e n  a d d e d  1 m l o f  a  s a t u r a t e d  s o l u t i o n  o f  i o d i n e  i n  
m e th a n o l ,  an d  t h e  c o l l e c t o r  w as  e m p tie d  and  d r i e d .
L e a f  A r e a  a n d  W e ig h t .  A t  i n t e r v a l s  o f  1 - 4  w eek s  
( d e p e n d in g  o n  g ro w th  r a t e s )  d u r i n g  t h e  g ro w in g  s e a s o n  o f  
1 9 7 1 , 7 5 -1 0 0  l e a v e s  o f  t h e  tw o  m a jo r  s p e c i e s  w e re  c o l l e c t e d  
a t  random  l o c a t i o n s  a n d  a t  s e v e r a l  c a n o p y  l e v e l s  i n  t h e  s t a n d  
f o r  d e t e r m i n a t i o n  o f  m ean  a r e a  and  d r y  w e ig h t  o f  i n d i v i d u a l  
l e a v e s .
1 1
R o o t s .  O nce d u r i n g  t h e  s t u d y  ( S e p te m b e r  2 0 , 1970)
2 0  r o o t  s a m p le s  w e re  t a k e n  a c c o r d i n g  t o  a  s t r a t i f i e d  ran d o m
d e s i g n .  S a m p le s  w e re  c o l l e c t e d  b y  d r i v i n g  a  s h a r p e n e d  p o s t
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h o l e  d i g g e r ,  w h ic h  c u t s  a n  a r e a  o f  173 cm , i n t o  t h e  g ro u n d  
i n  15 cm i n c r e m e n t s  t o  60  cm. T h e  s o i l  c o r e s  w e re  a i r  d r i e d ,  
c r u m b le d ,  a n d  t h e  l a r g e  r o o t s  w e re  rem o v ed  b y  h a n d  an d  
b r u s h e d  f r e e  o f  s o i l .  T h e  s a m p le  w as t h e n  c r u s h e d  ( b u t  n o t  
g ro u n d )  an d  t h e  s m a l l  r o o t s  w e re  rem o v ed  b y  p a s s i n g  t h e  sam ­
p l e  t h r o u g h  a  2mm s i e v e  a n d  t h e n  a  0.5mm s i e v e .  G r a v e l  w as 
rem o v ed  b y  h a n d  fro m  t h e  r e m a in in g  f i b r o u s  m a ss  o f  s m a l l  
r o o t s  a n d  a s  m uch o f  t h e  r e m a in in g  s o i l  a s  p o s s i b l e  w as 
rem o v ed  b y  w a s h in g  w i th  b e n z e n e .  R o o ts  w e re  n o t  w a sh e d  w i t h  
w a t e r  s i n c e  t h i s  w ou ld  re m o v e  a p p r e c i a b l e  a m o u n ts  o f  m i n e r a l s ,  
p a r t i c u l a r l y  p o ta s s iu m ,  w h e r e a s  t h e s e  com pounds a r e  o n ly  
s l i g h t l y  s o l u b l e  i n  b e n z e n e .
A t i r r e g u l a r  i n t e r v a l s  d u r i n g  t h e  s t u d y ,  s a m p le s  o f  
t r u n k  w ood , b a r k ,  and b r a n c h e s  w e re  c o l l e c t e d  f o r  c h e m ic a l  
a n a l y s i s .  A l l  m a t e r i a l  f o r  c h e m i c a l  a n a l y s i s  w as d r i e d  f o r  
48  h r  a t  65 C , g ro u n d  t o  p a s s  a  0.5m m  s i e v e ,  a n d  s t o r e d  i n  
a i r t i g h t  c o n t a i n e r s .
B io m a s s .  T r e e  an d  s h r u b  b io m a s s  w as e s t i m a t e d  b y  a  
m e th o d  s i m i l a r  t o  t h a t  u s e d  b y  W h i t t a k e r  an d  W o o d w ell (1 9 6 8 ) . 
I n  J u n e  1 9 7 2 , a  c o m p le te  c e n s u s  o f  a l l  l i v e  s te m s  l a r g e r  
t h a n  2 .5  cm DBH ( d ia m e te r  a t  a  h e i g h t  o f  130 cm) w as m ade 
f o r  e a c h  o f  t h e  tw e n ty  0 .0 1  h a  s q u a r e s .  E a c h  s te m  w as i d e n ­
t i f i e d  a s  t o  s p e c i e s  an d  i t s  DBH w as m e a s u r e d .  I n  a n  a r e a
1 2
a d j a c e n t  t o  t h e  s t u d y  p l o t  an d  s i m i l a r  i n  v e g e t a t i o n a l  com po­
s i t i o n  t o  i t ,  f i v e  p o s t  o a k  a n d  f i v e  b l a c k j a c k  t r e e s  w e re  
s e l e c t e d  t o  c o v e r  t h e  s i z e  r a n g e  o f  t h o s e  i n  t h e  s t u d y  p l o t .  
E a c h  t r e e  w as c u t  a t  g ro u n d  l e v e l  an d  t h e  DBH an d  h e i g h t  
w e re  r e c o r d e d .  T h e  b a s a l  d i a m e t e r  o f  e a c h  b r a n c h  w as r e c o r ­
d e d .  T h e  b a s a l  d i a m e t e r  o f  e a c h  b r a n c h  w as r e c o r d e d  an d  f i v e  
r e p r e s e n t a t i v e  b r a n c h e s  f ro m  e a c h  t r e e  w e re  t a k e n  t o  t h e  l a b ­
o r a t o r y  f o r  f u r t h e r  m e a s u re m e n t .  B ra n c h e s  w e re  rem o v ed  a n d  
t h e  t r u n k  w as c u t  i n t o  s e g m e n ts  o f  c o n v e n ie n t  s i z e  f o r  h a n d ­
l i n g .  T h e  b a s a l  d i a m e t e r ,  m i d - d i a m e t e r ,  l e n g t h ,  b a r k  t h i c k ­
n e s s ,  sapw ood  t h i c k n e s s ,  h e a r tw o o d  d i a m e t e r ,  an d  w e ig h t  w e re  
r e c o r d e d  f o r  e a c h  s e g m e n t a n d  a  b a s a l  d i s k  was c u t  fro m  e a c h ,  
w e ig h e d , an d  t a k e n  t o  t h e  l a b o r a t o r y  f o r  d r y  w e ig h t  d e t e r ­
m i n a t i o n .  T o t a l  w e ig h t  o f  d e a d  b r a n c h e s  w as m e a s u re d  f o r  
e a c h  t r e e .
F o r  e a c h  o f  t h e  r e p r e s e n t a t i v e  b r a n c h e s ,  t o t a l  d r y  
w e i g h t , num b er a n d  d r y  w e ig h t  o f  l e a v e s ,  d r y  w e ig h t  an d  
n u m b er o f  1 - ,  2 - ,  and  3 - y e a r  t w i g s ,  w e ig h t  o f  d e a d  t w i g s ,  
w e ig h t  o f  m a t e r i a l  o l d e r  t h a n  t h r e e  y e a r s ,  and  ag e  w e re  
d e t e r m i n e d .  P o ly n o m ia l  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  w e re  d e r i v e d  
f o r  e a c h  o f  t h e s e  v a r i a b l e s  w i t h  b a s a l  d i a m e t e r  an d  u s e d  t o  
e s t i m a t e  t h e  v a l u e  o f  e a c h  v a r i a b l e  f o r  e a c h  s a m p le  t r e e .
D ry  w e ig h t  o f  e a c h  t r u n k  s e g m e n t w as c a l c u l a t e d  f ro m  
i t s  w e t w e ig h t  and  t h e  p e r c e n t  d r y  w e ig h t  o f  i t s  b a s a l  d i s k .  
W e ig h t  p r o p o r t i o n s  o f  b a r k  an d  wood w e re  e s t i m a t e d  fro m
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v o lu m e  an d  d e n s i t y  m e a s u r e m e n ts .  E s t i m a t e s  w e re  summed t o  
g iv e  t o t a l  w e i g h t ,  b a r k  w e ig h t ,  a n d  wood w e i g h t  f o r  e a c h  
s a m p le  t r u n k .
P o ly n o m ia l  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  w e re  d e r i v e d  f o r  
w e ig h t  o f  t r u n k  b a r k ,  w e ig h t  o f  t r u n k  w ood , t r e e  h e i g h t ,  
n u m b er a n d  w e ig h t  o f  1 - ,  2 - ,  an d  3 - y e a r  t w i g s ,  w e ig h t  o f  l i v e  
b r a n c h  m a t e r i a l  o l d e r  t h a n  t h r e e  y e a r s ,  an d  w e i g h t  o f  d e a d  
wood f o r  b o t h  p o s t  o a k  and  b l a c k j a c k  u s i n g  DBH a s  t h e  i n d e ­
p e n d e n t  v a r i a b l e .
T he  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  d e r i v e d  a b o v e  a n d  t h e  r e s u l t s  
f ro m  t h e  p l o t  c e n s u s  w e re  u s e d  t o  e s t i m a t e  a b o v e g ro u n d  b i o ­
m ass  f o r  a l l  s te m s  l a r g e r  t h a n  2 . 5  cm DBH on  t h e  s t u d y  p l o t .  
T o t a l  b a s a l  a r e a  o f  a l l  o t h e r  w oody  s p e c i e s  l a r g e r  t h a n  2 .5  
cm w as s m a l l  i n  r e l a t i o n  t o  t h a t  o f  t h e  tw o  d o m in a n ts  (T a b le  
3 ) .  The m in o r  s p e c i e s  w e re  lum ped t o g e t h e r  a n d  t h e  e q u a t i o n s  
f o r  p o s t  o a k  w e re  u s e d  f o r  c a l c u l a t i o n  o f  t h e i r  b io m a s s .  
R e s u l t s  o f  q u a d r a t  s a m p l in g  w e re  u s e d  t o  e s t i m a t e  t h e  b io m a s s  
o f  s te m s  l e s s  t h a n  2 .5  cm DBH. B e lo w g ro u n d  b io m a s s  w as e s t i ­
m a te d  b y  t r e a t i n g  t h e  c o r e  s a m p le s  a s  q u a d r a t s  an d  c o n v e r t i n g  
t h e  m ean v a l u e  t o  a  p e r  h a  b a s i s .
P r im a r y  P r o d u c t i o n .  A n n u a l p r o d u c t i o n  o f  t r u n k  wood 
f o r  t h e  sa m p le  t r e e s  w as e s t i m a t e d  f ro m  a  f o r m u la  g i v e n  b y  
W h i t t a k e r  a n d  W o o d w ell ( 1 9 6 8 ) :
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AW  = W ( 2 r i  -  i 2 ) / r 2  ( 1 )
w h e re  :
Z^W = d r y  w e ig h t  o f  a n n u a l  wood in c r e m e n t  
W = wood d ry  w e ig h t  
r  = wood r a d i u s  a t  m id d le  o f  lo g  
1  = m ean a n n u a l  r a d i a l  in c r e m e n t  o f  wood
T h i s  fo r m u la  i s  b a s e d  on t h e  a s s u m p t io n  t h a t  t r u n k  wood i s  a  
c y l i n d e r  w i t h  r a d i u s  e q u a l  t o  t h e  r a d i u s  o f  t h e  m id p o in t  o f  
t h e  t r u n k .  R e s u l t s  w e re  u s e d  t o  d e r i v e  a  p o ly n o m ia l  r e g r e s s ­
io n  e q u a t i o n  f o r  t r u n k  wood g ro w th  w i t h  DBH. A c o r r e c t i o n  o f
1 . 2  w as a p p l i e d  t o  c o m p e n s a te  f o r  v a r i a t i o n  o f  a n n u a l  i n c r e ­
m en t w i t h  h e i g h t  ( W h i t t a k e r  1 9 6 6 ) .
A n n u a l p r o d u c t i o n  o f  t r u n k  b a r k  w as b a s e d  on t h e  
a s s u m p t io n  t h a t  y e a r l y  b a r k  in c r e m e n t  i s  a  t h i n - w a l l e d  
h o l lo w  c y l i n d e r  a s  lo n g  a s  t h e  t r u n k  an d  w i t h  i n s i d e  r a d i u s  
e q u a l  t o  t h e  m i d - r a d i u s  o f  t h e  l o g .  T h e  e q u a t i o n  d e r iv e d  
fro m  t h i s  a s s u m p t io n  i s :
A b  = d h  ( 2 r i  + i ^ )  ( 2 )
w n e re i
A b  = d r y  w e ig h t  o f  y e a r l y  b a r k  in c r e m e n t  
d = b a r k  d e n s i t y  
h  = l e n g t h  o f  lo g  
r  = wood r a d i u s  a t  m id d le  o f  lo g  
i  = m ean a n n u a l  r a d i a l  in c r e m e n t  o f  b a r k
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T h i s  e q u a t i o n  w as  u s e d  t o  e s t i m a t e  b a r k  p r o d u c t i o n  o f  t h e  
s a m p le  t r e e s  a n d  p o ly n o m ia l  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  w e re  d e r i v e d  
w i t h  DBH f o r  e s t i m a t i o n  o f  s t a n d  v a l u e s .
M e th o d s  g i v e n  b y  W h i t t a k e r  and  W oodw ell (1 9 6 8 ) w ere  
u s e d  f o r  e s t i m a t i o n  o f  b r a n c h  g ro w th .  F i r s t ,  l o g a r i t h m i c  
r e g r e s s i o n s  o f  b r a n c h  w e ig h t  w i t h  a g e  w e re  d e r i v e d  f o r  t h e  
tw o  m a jo r  s p e c i e s ;
l o g  L = a  + b  ( l o g  A) (3)
w h e re  :
L = b r a n c h  w e ig h t  
A = a g e  o f  b r a n c h
a  a n d  b  a r e  r e g r e s s i o n  c o e f f i c i e n t s  
T h en  t h e  a n n u a l  i n c r e m e n t  o f  b r a n c h  b io m a s s  f o r  e a c h  o f  t h e  
sa m p le  b r a n c h e s  w as e s t i m a t e d  f ro m :
A l  = b L /A  (4)
w h e re  :
A l  = a n n u a l  in c r e m e n t  o f  b r a n c h  w e ig h t  
b ,  L , a n d  A a r e  f ro m  E q . 3 
P o ly n o m ia l  r e g r e s s i o n s  w e re  t h e n  d e r i v e d  f o r A b  w i t h  b a s a l  
d i a m e t e r  an d  u s e d  t o  e s t i m a t e  t o t a l  b r a n c h  w e ig h t  o n  t h e  
s a m p le  t r e e s .  F i n a l l y ,  t h e  sum o f  b r a n c h  w e ig h t  i n c r e m e n t s  
o n  e a c h  sa m p le  t r e e  w as u s e d  t o  d e r i v e  p o ly n o m ia l  r e g r e s s i o n s  
w i t h  DBH f o r  t h e  tw o  m a jo r  s p e c i e s ,  w h ic h  w e re  u s e d  t o  e s t i ­
m a te  b r a n c h  wood in c r e m e n t  f o r  t h e  s t a n d .
L e a f  p r o d u c t i o n  w as e s t i m a t e d  fro m  n u m b e rs  o f  l e a v e s
1 6
( s e e  a b o v e )  an d  maximum a v e r a g e  l e a f  w e i g h t .  S in c e  a l l  
t r e e s  i n  t h e  s t a n d  a r e  d e c id u o u s ,  l e a f  p r o d u c t i o n  w as assu m ed  
t o  b e  t h e  maximum s t a n d i n g  c r o p  of l e a v e s .
R o o t p r o d u c t i o n  w as e s t i m a t e d  f r o m  t h e  s im p le  a l l o m e -  
t r i c  r e l a t i o n  ( N ih lg a r d  1972) :
A r = rA x a (5 )
w h e re  :
A r  = r o o t  p r o d u c t i o n  
R = r o o t  b io m a s s  
A x  = t o t a l s  
X = to td  
O t h e r  m e th o d s  f o r j  
a n d  Ogawa 1 9 6 8 ) ,  
t h e  d i f f i c u l t y  i n i  
B io m a ss  o f  
q u i t e  v a r i a b l e  on  
m ade t o  e s t i m a t e  p r o d u c t i o n .
T o t a l  b a s a l  a r e a  o f  a l l  o t h e r  w oody s p e c i e s  w as s m a l l  
i n  r e l a t i o n  t o  t h a t  o f  t h e  tw o  d o m in a n ts  ( T a b le  3) . T h e  
m in o r  s p e c i e s  w e re  lu m p ed  t o g e t h e r  a n d  t h e  e q u a t i o n s  f o r  p o s t  
o a k  w e re  u s e d  i n  c a l c u l a t i o n  o f  t h e i r  p r o d u c t i o n .
P r o d u c t i o n  o f  u n d e r s t o r y  v e g e t a t i o n  w as e s t i m a t e d  a s  
t h e  d i f f e r e n c e  b e tw e e n  maximum and m inim um  s t a n d i n g  c r o p  o f  
v e g e t a t i o n  l e s s  t h a n  2 . 5  cm DBH.
a d u c t i o n  
g io m a ss
c t i o n  e x i s t  ( K i r a  
c a s e  b e c a u s e  o f
w as v e r y  s m a l l  and  
'h e r e  f o r e  no a t t e m p t  was
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( s e e  a b o v e )  an d  maximum a v e r a g e  l e a f  w e i g h t .  S in c e  a l l  
t r e e s  i n  t h e  s t a n d  a r e  d e c id u o u s ,  l e a f  p r o d u c t i o n  w as assum ed  
t o  b e  t h e  m aximum s t a n d i n g  c r o p  o f  l e a v e s .
R o o t p r o d u c t i o n  w as e s t i m a t e d  f ro m  t h e  s im p le  a l lo m e -  
t r i c  r e l a t i o n  ( N ih lg a r d  1 9 7 2 ) :
A r  = r A x A  (5)
w h e re  :
A r  = r o o t  p r o d u c t i o n  
R = r o o t  b io m a s s  
A x  = t o t a l  a b o v e g ro u n d  p r o d u c t i o n  
X = t o t a l  a b o v e g ro u n d  l i v e  b io m a s s  
O th e r  m e th o d s  f o r  e s t i m a t i o n  o f  r o o t  p r o d u c t i o n  e x i s t  ( K ir a  
a n d  Ogawa 1 9 6 8 ) ,  b u t  w e re  n o t  u s e d  i n  t h i s  c a s e  b e c a u s e  o f  
t h e  d i f f i c u l t y  i n  s a m p l in g  r o o t s .
B io m a ss  o f  r e p r o d u c t i v e  s t r u c t u r e s  w as v e r y  s m a l l  and
q u i t e  v a r i a b l e  o n  t h e  s a m p le  t r e e s ,  t h e r e f o r e  no  a t t e m p t  was
m ade t o  e s t i m a t e  p r o d u c t i o n .
T o t a l  b a s a l  a r e a  o f  a l l  o t h e r  w oody s p e c i e s  w as s m a l l  
i n  r e l a t i o n  t o  t h a t  o f  t h e  tw o d o m in a n ts  ( T a b le  3) . T h e  
m in o r  s p e c i e s  w e re  lum ped  t o g e t h e r  and  t h e  e q u a t i o n s  f o r  p o s t  
o a k  w e re  u s e d  i n  c a l c u l a t i o n  o f  t h e i r  p r o d u c t i o n .
P r o d u c t i o n  o f  u n d e r s t o r y  v e g e t a t i o n  w as e s t i m a t e d  a s
t h e  d i f f e r e n c e  b e tw e e n  maximum and  m inim um  s t a n d i n g  c r o p  o f
v e g e t a t i o n  l e s s  t h a n  2 .5  cm DBH.
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L e a f  A r e a  and  W e ig h t .  C o l l e c t i o n s  o f  l e a v e s  f o r  a r e a  
a n d  w e ig h t  m e a s u re m e n t w e re  f i r s t  a i r - d r i e d  i n  a  p l a n t  p r e s s  
a n d  t h e  a r e a  o f  e a c h  w as m e a s u re d  w i t h  a  H a y a s h i  D enko  AAM-5 
p h o t o e l e c t r i c  p l a n i m e t e r .  T he l e a v e s  w e re  t h e n  d r i e d  4 8  h r  
a t  65 C a n d  e a c h  w as w e ig h e d  on  a n  a n a l y t i c a l  b a l a n c e  t o  th e  
n e a r e s t  m g.
C h e m ic a l  A n a l y s i s .  C a lc iu m , m a g n e s iu m , p o t a s s i u m ,  
m a n g a n e s e ,  p h o s p h o r u s ,  an d  n i t r o g e n  w e re  d e te r m in e d  f o r  
l e a v e s ,  t w i g s ,  f r u i t ,  w ood, b a r k ,  r o o t s ,  l i t t e r f a l l ,  l i t t e r ,  
s o i l ,  m a t e r i a l  c l i p p e d  fro m  q u a d r a t s ,  t h r o u g h f a l l ,  s te m f lo w , 
a n d  r a i n w a t e r .
C a , Mg, K , and  Mn w ere  d e te r m in e d  w i th  a  P e r k in - E lm e r  
M o d e l 303 a to m ic  a b s o r p t i o n  s p e c t r o p h o t o m e t e r  u s i n g  s t a n d a r d  
p r o c e d u r e s  s u p p l i e d  b y  t h e  m a n u f a c t u r e r .  P l a n t  m a t e r i a l  was 
d i g e s t e d  i n  a  p e r c h l o r i c - n i t r i c  a c i d  m i x t u r e  an d  s o i l  m i n e r a l s  
w e re  e x t r a c t e d  w i t h  1% EDTA. S t r o n t i u m  (1 5 0 0  m g /1 ) w as ad d ed  
b e f o r e  d e t e r m i n a t i o n  o f  Ca and Mg.
P h o s p h o ru s  w as d e te r m in e d  w i t h  t h e  F is k e - S u b b a r o w  
m e th o d  ( F i s k e  an d  S u b b a ro w  1925) u s in g  p e r c h l o r i c  a c i d  d i g e s ­
t i o n .  N i t r o g e n  w as d e te r m in e d  w i t h  a  m o d i f i e d  K j e l d a h l  m e th o d  
( R ic e  1 9 6 4 ) .
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RESULTS AND DISCUSSION
B io m a ss  and  P r o d u c t io n
R e s u l t s  o f  d im e n s io n  a n a l y s i s  f o r  b io m a s s  a r e  g iv e n  i n  
T a b le  5 an d  f o r  n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  i n  T a b le  6 . A b io m a s s -  
p r o d u c t i o n  c o m p a r tm e n t m o d e l i s  show n i n  F i g u r e  1 .
B io m a s s . T o t a l  b io m a s s  ( T a b le  5 ) ,  i n c l u d i n g  l i t t e r  
and  d e a d  b r a n c h e s ,  i s  a p p r o x im a te ly  2 4 5 0 0 0  k g / h a .  T h i s  i s  
c o m p a ra b le  t o  t h e  r a n g e  o f  1 0 0 0 0 0 -5 0 0 0 0 0  k g /h a  g iv e n  b y  R o d in  
and  B a z i l e v i c h  (1 9 6 7 ) f o r  a  b r o a d  r a n g e  o f  t e m p e r a t e  d e c i d u ­
o u s  f o r e s t s .  A p p r o x im a te ly  50% o f  t h e  b io m a s s  i n  t h e  s t a n d
i s  i n  t h e  t r e e  t r u n k s  an d  a n o th e r  29% i s  i n  l i v e  b r a n c h e s  f o r  
a  t o t a l  o f  79% a b o v e g ro u n d  p e r e n n i a l  p a r t s .  T h e  r o o t s  a c c o u n t  
f o r  a b o u t  18% an d  t h e  l e a v e s  f o r  a b o u t  2% o f  t h e  l i v e  b io m a s s .  
A c c o rd in g  t o  R o d in  and  B a z i l e v i c h  ( 1 9 6 7 ) ,  p e r e n n i a l  a b o v e ­
g ro u n d  p a r t s  u s u a l l y  m ake up  60-85% , r o o t s  15 -35% , an d  l e a v e s  
1 .5 -3 %  o f  t h e  l i v e  b io m a s s  i n  a  t e m p e r a t e  d e c id u o u s  f o r e s t .  
D ead b r a n c h e s  a c c o u n t  f o r  5.8%  o f  t h e  o r g a n i c  m a t t e r ,  w h ic h  
i s  p r i m a r i l y  b e c a u s e  b r a n c h e s  r e m a in  on b l a c k j a c k  f o r  m any 
y e a r s  a f t e r  t h e y  d i e .
N e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n .  T he n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  
o f  t h e  s t a n d  ( T a b le  6 ) i s  a b o u t  14900 k g / h a / y r  w h ic h  i s  
w i t h i n  t h e  r a n g e  o f  3 6 0 0 -2 0 0 0 0  k g / h a / y r  g iv e n  b y  R o d in  and  
B a z i l e v i c h  (1 9 6 7 ) f o r  t e m p e r a t e  d e c id u o u s  f o r e s t s ,  b u t  i s  
h i g h e r  t h a n  t h e  v a l u e s  7 0 0 0 -1 2 0 0 0  k g / h a / y r  g iv e n  f o r  t y p i c a l  
m a tu r e  d e c id u o u s  f o r e s t s .  N e t p r im a r y  p r o d u c t i o n  i n  t h i s
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T a b l e  5 .  D ry  w e i g h t  o f  o r g a n i c  m a t e r i a l -  i n  a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  s t a n d .  U n i t s  
a r e  k g / h a .
N)
o
C o m p o n e n t P o s t  o a k B l a c k j a c k S t a n d % o f  t o t a l % o f  l i v e
L e a v e s 34 7 2 1 2 8 7 4 7 5 9 1 .5 9 2 .1 7
C u r r e n t  t w i g s 2 0 1 133 3 3 4 0 .1 4 0 .1 5
L iv e  b r a n c h e s 5 5 0 4 2 9 5 2 1 6 4 5 6 3 2 6 .3 9 2 9 .4 0
D e ad  b r a n c h e s 7 2 7 0 7 0 4 0 1 4 3 1 0 5 .8 5
T r u n k s 8 3 4 6 4 2 6 0 3 8 1 0 9 5 0 2 4 4 .7 6 4 9 .8 7
R o o ts 3 9 0 0 0 1 5 .9 4 1 7 .7 6
U n d e r s t o r y 1 4 1 1 0 .5 8 0 .6 4
L i t t e r 1 0 7 6 7 4 .4 0
T o t a l 2 4 4 6 4 6
T o t a l  l i v e 2 1 9 5 6 9
K>
T a b l e  6 . D ry  w e i g h t  o f n e t  a n n u a l  p r i m a r y  p r o d u c t i o n i n  a  p o s t  o a k -  b l a c k j a c k
s t a n d .  U n i t s a r e  k g / h a / y r .
C o m p o n en t P o s t  o a k B l a c k j a c k S ta n d % o f  t o t a l
% o f  
a b o v e g r o u n d
L e a v e s 3 4 7 2 1 2 8 7 4 7 5 9 3 2 .0 4 3 7 .7 2
C u r r e n t
t w i g s 2 0 1 133 3 3 4 2 .2 5 2 .6 5
B r a n c h e s 2 9 6 7 8 6 1 3 8 2 8 2 5 .7 7 3 0 .3 4
T r u n k s 2 1 0 0 1 5 9 4 3 6 9 4 2 4 .8 7 2 9 .2 8
R o o ts 2 2 4 0 1 5 .0 7
U n d e r s t o r y 300 2 . 0 2 2 .3 8





























F i g u r e  1 . C o m p artm en t m o d e l s h o w in g  d i s t r i b u t i o n  o f  d r y
w e ig h t  o f  b io m a s s  an d  n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  i n  
a  p o s t  o ak  -  b l a c k j a c k  s t a n d .  U n i t s  a r e  k g /h a  
f o r  c o m p a r tm e n ts  an d  k g / h a / y r  f o r  f lo w s  b e tw e e n  
c o m p a r tm e n ts .
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s t a n d  i s  v e r y  s i m i l a r  t o  t h a t  f o r  tw o  B e lg ia n  o a k  f o r e s t s  
(D u v ig n e a u d  and  D e n a e y e r -D e  Sm et 1 9 7 0 ) .  The s t a n d  i n  t h i s  
s tu d y  i s  n o t  m a tu r e  and  i s  f a r t h e r  s o u th  t h a n  m o s t  o f  t h e  
f o r e s t s  d i s c u s s e d  b y  R o d in  an d  B a z i l e v i c h  ( 1 9 5 7 ) .  Im m a tu re  
s t a n d s  o f t e n  h a v e  a  n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  m ore t h a n  t w i c e  
a s  g r e a t  a s  m a tu r e  s t a n d s  and t h e  g e n e r a l  t r e n d  i n  n e t  p r i ­
m ary  p r o d u c t i o n  i s  h i g h e r  to w a rd  t h e  s o u t h .  N e t  p r i m a r y  
p r o d u c t i o n  i n  s u b t r o p i c a l  an d  t r o p i c a l  f o r e s t s  i s  o f t e n  a s  
h i g h  a s  2 5 0 0 0 -3 2 0 0 0  k g / h a / y r .  T h e  a n n u a l  a b o v e g ro u n d  n e t  
p r im a r y  p r o d u c t i o n  p r e d i c t e d  f o r  t h e  s t a n d ,  b a s e d  o n  c l i m a -  
t o l o g i c a l  d a t a  f o r  t h e  a r e a  (R o se n z w e ig  1 9 6 8 ) ,  i s  936 0  k g / h a /  
y r .  T h e  v a l u e  o f  12600  k g / h a / y r  e s t i m a t e d  fro m  d im e n s io n  
a n a l y s i s  o f  t h e  s t a n d  i s  w i t h i n  t h e  5% c o n f id e n c e  i n t e r v a l  o f  
R o se n z w e ig * s  e q u a t i o n .  T h e  s t a n d  m ig h t  b e  e x p e c te d  t o  b e  
m o re  p r o d u c t i v e  t h a n  t h e  m ean f o r  t h e  a r e a  b e c a u s e  o f  f a v o r ­
a b l e  m o i s t u r e  r e l a t i o n s ,  s i n c e  i t  i s  n e a r  t h e  b o t to m  o f  a  
s l o p e  w h ic h  h a s  1 0 0 -3 0 0  cm o f  s a n d y  p e rm e a b le  s o i l  o v e r  a  
r e l a t i v e l y  im p e rm e a b le  b e d r o c k .
D i s t r i b u t i o n  o f  t h e  a n n u a l  a b o v e g ro u n d  n e t  p r im a r y  
p r o d u c t i o n  i s :  38% l e a v e s ,  33% b r a n c h e s  a n d  c u r r e n t  t w i g s ,
and  29% t r u n k s .  V a lu e s  g iv e n  by  S a to o  (1 9 7 0 ) f o r  t h e  d i s ­
t r i b u t i o n  o f  a b o v e g ro u n d  n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  i n  J a p a n e s e  
d e c id u o u s  f o r e s t s  a r e :  l e a v e s  25 -41% , b r a n c h e s  10-25% , an d
t r u n k s  34 -64% . N ih lg a r d  (1 9 7 2 ) fo u n d  t h e  f o l l o w i n g  d i s t r i b u ­
t i o n  o f  a b o v e g ro u n d  p r o d u c t i o n  i n  a  b e e c h  f o r e s t :  25% l e a v e s
+ c u r r e n t  t w i g s ,  40% b r a n c h e s ,  a n d  31% t r u n k s .
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R e l a t i v e  v a r i a t i o n s  i n  a n n u a l  r a d i a l  i n c r e m e n t  o f  a  
t r u n k  wood ( a n n u a l  r i n g s )  c a n  p r o b a b l y  b e  u s e d  a s  an  a p p r o x i ­
m a t io n  t o  t h e  r e l a t i v e  v a r i a t i o n s  i n  a n n u a l  n e t  p r im a r y  p r o ­
d u c t i o n .  I n  a  t r e e - r i n g  s tu d y  i n  t h e  sam e a r e a  f o r  t h e  8 0 -  
y e a r  p e r i o d  1 8 9 2 -1 9 7 1 , t h e  y e a r l y  a v e r a g e  r i n g  w id th  f o r  7 
p o s t  o ak  t r e e s  v a r i e d  f ro m  58 t o  164% o f  t h e  8 0 - y e a r  m ean 
an d  t h e  y e a r l y  a v e r a g e  r i n g  w id th  f o r  7 b l a c k j a c k  t r e e s  
v a r i e d  f ro m  56 t o  148% o f  t h e  8 0 - y e a r  m ean , w h i l e  s t a n d a r d  
d e v i a t i o n  o f  t h e  y e a r l y  a v e r a g e s  fro m  t h e  8 0 - y e a r  m ean  w as 
20% f o r  b o t h  s p e c i e s .  R in g  w id th s  f o r  b o t h  s p e c i e s  w e re  
c o r r e l a t e d  w i t h  r a i n f a l l  an d  p r e v i o u s  g ro w th  r a t e s  ( J o h n s o n  
an d  R i s s e r  1 9 7 3 ) .
T h e  p r o d u c t i o n  e f f i c i e n c y  ( n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  
d iv id e d  b y  l e a f  a r e a  o r  l e a f  w e ig h t )  f o r  p o s t  o a k  i n  t h e  
s t a n d  i s  0 .2 5 8  k g / m ^ l e a f / y r  ( 2 .8 3  k g /k g  l e a f / y r )  an d  f o r  
b l a c k j a c k  i t  i s  0 .4 2 7  k g / m ^ l e a f / y r  ( 3 .2 9  k g /k g  l e a f / y r ) . F o r  
t h e  s t a n d  a s  a  w h o le ,  p r o d u c t i o n  e f f i c i e n c y  i s  0 .2 9 9  k g /m 2 le a f /  
y r  (3 .0 2  k g /k g  l e a f / y r ) . T h e s e  v a l u e s  a r e  so m ew h at h i g h e r  
t h a n  t h e  0 .1 4 5  k g / m ^ l e a f / y r  f o r  B e t u l a  m a x im o w ic z ia n a  an d  
2 .4 3  k g /k g  l e a f / y r  f o r  F a o u s  c r e n a t a  i n  J a p a n  ( S a to o  1970) 
and  a r e  c l o s e  t o  t h e  v a l u e  o f  2 .9 1  k g /k g  l e a f / y r  f o r  B e t u l a  
v e r r u c o s a  i n  E n g la n d  (O v in g to n  and  M adgw ick  1 9 5 9 ) .
F i g u r e  1 show s a  c o m p a r tm e n t m o d e l s u m m a r iz in g  t h e  
d i s t r i b u t i o n  o f  b io m a s s  and  n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  i n  t h e  
s t a n d .  T h e  m e a s u re d  am o u n t o f  d e a d  wood i n  t h e  l i t t e r f a l l
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(5 3 0  k g / h a / y r )  may b e  a n  u n d e r e s t i m a t e  o f  t h e  a c t u a l  a m o u n t.  
T h e  l i t t e r f a l l  s a m p l in g  p r o c e d u r e  w as fo u n d  t o  b e  s t a t i s t i ­
c a l l y  a d e q u a te  f o r  l e a f  f a l l  ( a l l o w a b l e  e r r o r  = ,+ 10% o f  
m e an , 80% c o n f id e n c e  i n t e r v a l )  b u t  n o t  f o r  tw ig  a n d  b r a n c h  
f a l l .  T h e  o b s e r v e d  b r a n c h  an d  tw ig  l i t t e r f a l l  w as 9 .8 %  o f  
t h e  t o t a l .  D a ta  g iv e n  b y  N i h l g a r d  (1972) i n d i c a t e  t h a t  19 .1%  
o f  t h e  a n n u a l  l i t t e r f a l l  i n  a  b e e c h  f o r e s t  w as t w i g s  an d  
b r a n c h e s ,  w h i l e  S y k e s  a n d  B u n c e  (1 9 7 0 ) fo u n d  t h a t  25 .5 %  o f  
t h e  a n n u a l  l i t t e r f a l l  i n  a  m ix e d  w o o d la n d  w as m ade u p  o f  
t w i g s  an d  b r a n c h e s .
T h e  v a l u e s  g iv e n  i n  F i g u r e  1 a n d  T a b l e s  5 a n d  6 
r e p r e s e n t  a  n u m b er o f  d i f f e r e n t  t im e  p e r i o d s .  T h e  b io m a s s  
v a l u e s  f o r  c u r r e n t  t w i g s ,  b r a n c h e s ,  t r u n k s ,  and  s t a n d i n g  
d e a d  wood a r e  e s t i m a t e s  b a s e d  o n  d a t a  fro m  10  t r e e s  s a m p le d  
i n  J u n e  1 9 7 2 . T he v a l u e  f o r  r o o t s  i s  b a s e d  o n  a  g r o u p  o f  
20 s a m p le s  t a k e n  i n  S e p te m b e r  1 9 7 0 . The v a l u e  f o r  l e a v e s  i s  
b a s e d  on  an  e s t i m a t e  o f  n u m b e rs  o f  l e a v e s  fro m  t h e  J u n e  1972 
sa m p le  c o m b in e d  w i t h  r e s u l t s  o f  a  s t u d y  o f  t h e  c h a n g e s  i n  
m ean  l e a f  a r e a  and  w e ig h t  c o n d u c te d  t h r o u g h  t h e  g ro w in g  s e a ­
s o n  o f  1 9 7 1 . T he v a l u e  show n i s  t h e  maximum l e a f  b io m a s s ,  
w h ic h  w o u ld  c o i n c i d e  w i t h  t h e  p e a k  l e a f  a r e a  in d e x  ( F i g u r e  2) 
i n  e a r l y  J u n e .  L i t t e r  b io m a s s  i n  F i g u r e  1 i s  t h e  m ean o f  
a l l  s a m p le s  t a k e n  b e tw e e n  A u g u s t  1970 and  N ovem ber 1 9 7 1 , 
w h i l e  t h e  b io m a s s  g iv e n  f o r  t h e  u n d e r s t o r y  i s  t h e  m ean f o r  t h e  
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F i g u r e  2 .  C h a n g e s  i n  l e a f  a r e a  i n d e x  o f  a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t  d u r i n g  o n e  
g r o w in g  s e a s o n .  V a lu e s  p l o t t e d  a r e  t o t a l  L . A . I .  f o r  a l l  v e g e t a t i o n  
l a r g e r  t h a n  2 . 5  cm DBH,
T he n e t  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  v a l u e s  f o r  l e a v e s  and  
c u r r e n t  tw ig s  a r e  t h e  sam e a s  t h e  v a l u e s  f o r  b io m a s s .  A ges 
o f  s a m p le  b r a n c h e s  u s e d  i n  e s t i m a t i n g  b r a n c h  p r o d u c t i o n  
r a n g e d  fro m  10 t o  56 y e a r s .  T h e  m ean a n n u a l  i n c r e m e n t s  o f  
t r u n k  wood a r e  t h e  m ean r i n g  w id th s  o f  t h e  p o s t  o a k  and  
b l a c k j a c k  s a m p le  t r e e s  an d  c o v e r  a  p e r i o d  o f  up  t o  80 y e a r s .  
B a r k  in c r e m e n t  w as m e a s u re d  o n  5 s a m p le s  o f  e a c h  s p e c i e s ,  
c o v e r i n g  p e r i o d s  o f  9 t o  22 y e a r s .
L e a f  A re a  I n d e x .  A c u r v e  s h o w in g  c h a n g e s  i n  l e a f  
a r e a  in d e x  (LA I) o v e r  a  g ro w in g  s e a s o n  i s  show n in  F ig u r e  2 .  
P o i n t s  on  t h e  c u r v e  w e re  c a l c u l a t e d  fro m  n u m b e rs  o f  p o s t  o a k  
a n d  b l a c k j a c k  l e a v e s  e s t i m a t e d  fro m  t h e  J u n e  1972 s a m p le  a n d  
■ m ean  a r e a / l e a f  f o r  e a c h  s p e c i e s  d e te r m in e d  a t  12  p o i n t s  i n  
t h e  1971  g ro w in g  s e a s o n .  C a l c u l a t i o n s  w e re  c o r r e c t e d  f o r  
l e a f  l i t t e r f a l l  d u r i n g  t h e  g ro w in g  s e a s o n .
LAI f o r  t h e  s t a n d  w e n t r a p i d l y  fro m  0 a t  t h e  t im e  o f  
b u d  b r e a k  i n  m i d - A p r i l  t o  4 .2  i n  e a r l y  M ay, i n c r e a s e d  m ore  
s l o w l y  t o  a  p e a k  o f  4 . 8  i n  e a r l y  J u n e ,  t h e n  d e c r e a s e d  s lo w ly  
t o  3 . 8  a t  t h e  e n d  o f  t h e  g ro w in g  s e a s o n  i n  l a t e  O c to b e r .
O th e r  i n v e s t i g a t o r s  h a v e  r e p o r t e d  l e a f  a r e a  i n d i c e s  o f  2 - 5 . 5  
f o r  J a p a n e s e  d e c id u o u s  f o r e s t s  ( S a to o  1 9 7 0 ) ,  3 .4  f o r  a  S w e d ish  
b e e c h  f o r e s t  ( N ih lg a r d  1 9 7 2 ) ,  3 .5  f o r  an  o a k - h i c k o r y  f o r e s t  
i n  t h e  s o u t h e a s t e r n  U n i te d  S t a t e s  (M onk, C h i l d ,  and  N ic h o ls o n  
1 9 7 0 ) ,  3 .6  f o r  a n  a l d e r - b i r c h  w o o d la n d  i n  E n g la n d  (H u g h es 1971) 
an d  6 .7 7  f o r  a n  o a k  f o r e s t  i n  B e lg iu m  (D u v ig n e a u d  a n d  D e n a e y e r -
27
D eSm et 1 9 7 0 ) .  T he c u r v e  i s  s i m i l a r  t o  on e  p r e s e n t e d  b y  
S a to o  (1 9 7 0 ) f o r  a  y o u n g  s t a n d  o f  U lm us p a r v i f o l i a .
L i t t e r  D y n a m ic s . F i g u r e  3 show s a  14-m o n th  s e q u e n c e  
o f  o b s e r v e d  l i t t e r f a l l  r a t e s  f o r  t h e  s t a n d .  Maximum l i t t e r ­
f a l l  r a t e s  ( g r e a t e r  t h a n  50 k g /h a /d a y )  w e re  o b s e r v e d  f o r  
a b o u t  a  m o n th  a f t e r  t h e  f i r s t  k i l l i n g  f r o s t ,  w h ic h  o c c u r r e d  
i n  e a r l y  N ovem ber i n  b o t h  y e a r s .  M any l e a v e s  o f  b o t h  s p e c i e s  
and  e s p e c i a l l y  o f  b l a c k j a c k  r e m a in  a t t a c h e d  a n d  c o n t i n u e  t o  
f a l l  t h r o u g h o u t  t h e  w i n t e r .  L i t t e r f a l l  r a t e s  r e a c h e d  a  
s e c o n d a r y  p e a k  i n  l a t e  M arch  an d  e a r l y  A p r i l  j u s t  b e f o r e  t h e  
b e g i n n i n g  o f  t h e  g ro w in g  s e a s o n .  B ra n c h  an d  tw ig  l i t t e r f a l l  
a l s o  r e a c h e d  a  p e a k  i n  M arch  an d  A p r i l .  L i t t e r f a l l  fro m  
m i d - A p r i l  th r o u g h  May c o n s i s t e d  m o s t l y  o f  b u d  s c a l e s  an d  
f l o w e r s .  T he r a t e  r e a c h e d  a  m inim um  o f  a b o u t  1 k g / h a / d a y  
i n  Ju n e  and  J u l y ,  w hen m a t e r i a l  c o l l e c t e d  c o n s i s t e d  m o s t ly  
o f  i n s e c t  f r a s s .  L e a f  f a l l  b e g a n  t o  b e  n o t i c e a b l e  i n  l a t e  
J u l y  a n d  c o n t in u e d  t o  i n c r e a s e  th r o u g h  O c t o b e r .  T he  l i t t e r ­
f a l l  c h a r a c t e r i s t i c s  f o r  t h i s  s t a n d  a r e  p r o b a b l y  n o t  t y p i c a l  
f o r  m o s t  d e c id u o u s  f o r e s t s  b e c a u s e  o f  t h e  l a g  i n  l e a f  f a l l  
a f t e r  f r o s t .  A p r o b a b ly  m o re  t y p i c a l  l i t t e r f a l l  c u r v e  i s  
g iv e n  b y  R e i n e r s  and  R e i n e r s  (1 9 7 0 ) i n  w h ic h  m o s t  o f  t h e  
y e a r l y  l i t t e r f a l l  o c c u r s  w i t h i n  a  few  w eek s  a f t e r  t h e  f i r s t  
k i l l i n g  f r o s t .
M e a su re d  l i t t e r f a l l  fro m  t h e  o v e r s t o r y  i s  5136 k g / h a /  
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F i g u r e  3 .  L i t t e r f a l l  r a t e s  i n  a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t .  1 9 7 0  d a s h e d  l i n e ;  
1 9 7 1  -  s o l i d  l i n e .
f o r  a  t o t a l  o f  5386  k g / h a / y r .  S u b t r a c t i n g  t h e  u n d e r s t o r y  
p o r t i o n  a n d  t h e  w oody  p o r t i o n  l e a v e s  a p p r o x i m a t e l y  4600 
k g / h a / y r  t o  b e  a c c o u n te d  f o r  b y  l e a v e s ,  b a r k ,  f l o w e r s ,  b u d  
s c a l e s ,  e t c .  S i n c e  e s t i m a t e d  l e a f  p r o d u c t i o n  w as 4760 
k g / h a / y r ,  t h e r e  i s  a  d i s c r e p a n c y  o f  160 k g / h a / y r  o r  m o re  
w h ic h  m u s t  b e  a c c o u n te d  f o r  b y  e r r o r s  i n  m e th o d o lo g y .  L i t t e r  
d e c o m p o s i t i o n  b e tw e e n  c o l l e c t i o n  d a t e s  an d  t h e  f a i l u r e  t o  
m e a s u re  m i c r o l i t t e r  a r e  p r o b a b l e  s o u r c e s  o f  e r r o r .  U n d e r s t o r y  
l i t t e r f a l l  i s  a l s o  p r o b a b l y  u n d e r e s t i m a t e d ,  s i n c e  t h e  p r o c e ­
d u r e  o f  e s t i m a t i n g  l i t t e r f a l l  b y  t h e  d i f f e r e n c e  b e tw e e n  m a x i­
mum an d  m inim um  s t a n d i n g  c r o p  u n d e r e s t i m a t e s  l i t t e r f a l l  i n  
g r a s s l a n d s  b y  2 0 -5 0 % .
F i g u r e  4  sh o w s c h a n g e s  i n  t h e  am o u n t o f  l i t t e r  o n  t h e  
g ro u n d  t h r o u g h  a  p e r i o d  o f  o n e  y e a r .  T h e  am o u n t i n c r e a s e s  
d u r in g  t h e  f a l l ,  d e c r e a s e s  t h r o u g h  t h e  w i n t e r ,  an d  r e a c h e s  
a n o t h e r  p e a k  i n  e a r l y  s p r i n g  a s  m ig h t  b e  e x p e c t e d  from  l i t t e r ­
f a l l  r a t e s  ( F i g u r e  3 ) .  H o w ev er, t h e  m a g n i tu d e  o f  t h e  w i n t e r  
d e c r e a s e  i s  m uch g r e a t e r  t h a n  w o u ld  b e  e x p e c t e d  fro m  o b s e r v e d  
d e c a y  r a t e s ,  s o  p a r t  o f  t h e  d e c r e a s e  i s  p r o b a b l y  due t o  sam ­
p l i n g  e r r o r .  T h e  d e c r e a s e  i n  l i t t e r  b e tw e e n  F e b r u a r y  a n d  
A p r i l  i s  r e a l  a n d  i s  d u e  t o  a  g ro u n d  f i r e  w h ic h  o c c u r r e d  i n  
l a t e  M a rc h .
A s im p le  m a th e m a t i c a l  m o d e l u s i n g  o b s e r v e d  d e c a y  r a t e s  
a n d  l i t t e r f a l l  r a t e s  g i v e s  t h e  r e s u l t s  show n a s  a  d a s h e d  
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F i g u r e  4 .  C h a n g e s  i n  l i t t e r  a c c u m u l a t i o n  d u r i n g  o n e  y e a r  i n  a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k
f o r e s t .  S o l i d  l i n e  = o b s e r v e d  d a t a .  D a s h e d  l i n e  = m o d e l - g e n e r a t e d  v a l u e s ,  
u s i n g  o b s e r v e d  r a t e s  o f  l i t t e r f a l l  a n d  l i t t e r  d e c a y .
+ A t  = \  + (F -  "“ t)
where :
t  = t i m e ,  d a y s  
X = l i t t e r ,  k g / h a
F = o b s e r v e d  l i t t e r f a l l  a t  t im e  t ,  k g / h a / d a y  
R = o b s e r v e d  l i t t e r  d e c a y  r a t e  a t  t im e  t ,  k g /k g
T h e  m o d e l r e s u l t s  r e t u r n  t o  a p p r o x im a te ly  12000 k g / h a  i n  
S e p te m b e r  e v e n  a f t e r  i t e r a t i o n  t h r o u g h  s e v e r a l  y e a r l y  c y c l e s ,  
w h ic h  m ig h t  l e a d  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  l i t t e r f a l l  w as n o t  
u n d e r e s t i m a t e d  a s  s t a t e d  e a r l i e r .  H o w ev e r, t h e r e  i s  e v id e n c e  
t h a t  g ro u n d  f i r e s  o c c u r  e v e r y  3 -5  y e a r s  i n  t h e  s t a n d ,  s o  t h a t  
l i t t e r  may b u i l d  u p  f a s t e r  th a n  i t  d e c a y s  f o r  s e v e r a l  y e a r s  
a n d  t h e n  b e  r e d u c e d  b y  f i r e .  An a c c u r a t e  r e p r e s e n t a t i o n  o f  
l i t t e r  d y n a m ic s  i n  t h e  s t a n d  w o u ld  p r o b a b l y  r e q u i r e  s e v e r a l  
y e a r s  o f  o b s e r v a t i o n .
M i n e r a l  C o n te n t  and  Y e a r l y  F lo w s
F i g u r e s  5 t h r o u g h  10 show  t h e  m i n e r a l  c o n t e n t  a n d  n e t  
y e a r l y  f lo w s  b e tw e e n  t h e  v a r i o u s  c o m p o n e n ts  o f  t h e  s t a n d  f o r  
t h e  e l e m e n t s  N , P , K, C a , Mg, and  Mn. E x c e p t  a s  n o t e d  
b e lo w ,  t h e  v a l u e s  show n i n  F i g u r e s  5 t h r o u g h  10 a r e  c a l c u l a t e d  
f ro m  t h e  b io m a s s  an d  n e t  p r im a r y  p r o d u c t i o n  d a t a  g i v e n  i n  
T a b l e s  5 an d  6  a n d  t h e  c o r r e s p o n d i n g  c o n c e n t r a t i o n s  o f  m i n e r a l  
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F i g u r e  5 .  D i s t r i b u t i o n  o f  n i t r o g e n  among t h e  c o m p o n en ts  
o f  a  p o s t  o ak  -  b l a c k j a c k  s t a n d .  U n i t s  a r e  
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F ig u r e  6 . D i s t r i b u t i o n  o f  p h o s p h o r u s  among t h e  c o m p o n e n ts  
o f  a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  s t a n d .  U n i t s  a r e  
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F ig u r e  7 .  D i s t r i b u t i o n  o f  p o t a s s iu m  among t h e  c o m p o n e n ts  
o f  a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  s t a n d .  U n i t s  a r e  
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F i g u r e  8 . D i s t r i b u t i o n  o f  c a lc iu m  among t h e  c o m p o n e n ts  o f  
a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t  s t a n d .  U n i t s  a r e  
k g / h a  f o r  c o m p a r tm e n ts  and k g / h a / y r  f o r  f l o w s . .
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F i g u r e  9 .  D i s t r i b u t i o n  o f  m ag n es iu m  among t h e  c o m p o n e n ts  o f  
a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t  s t a n d .  U n i t s  a r e  
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F i g u r e  1 0 . D i s t r i b u t i o n  o f  m a n g a n e se  am ong t h e  c o m p o n e n ts  
o f  a p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t  s t a n d .  U n i t s  
a r e  k g /h a  f o r  c o m p a r tm e n ts  a n d  k g / h a / y r  f o r  
f l o w s .
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The f l o w  f ro m  l e a v e s  t o  l i t t e r  f o r  e a c h  e l e m e n t  was 
c a l c u l a t e d  a s  f o l l o w s :  ( 1 ) t h e  am o u n t i n  l e a f  f a l l  a f t e r
f r o s t  was a ssu m ed  t o  b e  t h e  a m o u n t  p r e s e n t  i n  l e a v e s  a t  t h e  
l a s t  s a m p l in g  d a t e  (b io m a s s  o f  l e a v e s  o f  e a c h  s p e c i e s  a t  30 
O c t o b e r  t i m e s  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  e l e m e n t  i n  l e a v e s  a t  
t h a t  d a t e ) ; ( 2 ) t h e  am oun t o f  l e a f  l i t t e r f a l l  an d  c a t e r p i l l a r  
f e c e s  b e f o r e  f r o s t  w as c a l c u l a t e d  a s  t h e  p r o d u c t  o f  t h e  d i f f e r ­
e n c e  b e tw e e n  l e a f  b io m a s s  a t  6  J u n e  an d  30  O c t o b e r ,  a n d  t h e  
m ean c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  e l e m e n t  i n  l e a v e s  b e t w e e n  t h e  tw o 
d a t e s ;  (3) t h e  am oun t g i v e n  i s  t h e  sum o f  (1) and  ( 2 ) .
The f lo w  f ro m  l i t t e r  t o  s o i l  w as  t a k e n  t o  b e  t h e  sum 
o f  t h e  l o s s  b y  d e c a y  o f  l i t t e r  and  t h e  r a p i d  l o s s  b y  l e a c h i n g  
w h ic h  o c c u r s  so o n  a f t e r  t h e  l i t t e r  f a l l s .  T he  l o s s  o f  an  
e l e m e n t  b y  l i t t e r  d e c a y  was c a l c u l a t e d  a s  t h e  y e a r l y  l o s s  o f  
o r g a n i c  m a t e r i a l  b y  d e c a y  t i m e s  t h e  m ean c o n c e n t r a t i o n  o f  
t h a t  e l e m e n t  i n  t h e  l i t t e r .  T h e  l o s s  b y  r a p i d  l e a c h i n g  was 
e s t i m a t e d  b y  c o l l e c t i n g  a  b u l k  s a m p le  o f  u n f a l l e n  l e a v e s  
s o o n  a f t e r  f r o s t  an d  b e f o r e  r a i n f a l l  o c c u r r e d .  The b u l k  
s a m p le  w as d i v i d e d  i n t o  8  s u b s a m p l e s ,  f o u r  o f  w h ic h  w e re  
a n a l y z e d  f o r  m i n e r a l  c o n t e n t .  T he  o t h e r  f o u r  w e re  l e a c h e d  
f o r  4 8  h o u r s  w i t h  d i s t i l l e d  w a t e r ,  d r i e d ,  and a n a l y z e d  f o r  
m i n e r a l  c o n t e n t .  L o s s e s  w e r e :  43% o f  t h e  N, 41% o f  t h e  P ,
48% o f  t h e  K, 12% o f  t h e  C a, 31% o f  t h e  Mg, a n d  7% o f  t h e  Mn. 
T he  am o u n t o f  an  e l e m e n t  i n  l e a f  l i t t e r f a l l  t i m e s  t h e  f r a c ­
t i o n  l o s t  i n  t h e  l e a c h i n g  e x p e r i m e n t  w as u s e d  a s  an a p p r o x i ­
m a t i o n  t o  t h e  am oun t w h ic h  w o u ld  b e  r a p i d l y  l o s t  b y  l e a c h i n g .
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T h e  m e th o d s  u s e d  i n  c a l c u l a t i o n  o f  f l o w  o f  m i n e r a l s  
i n t o  a n d  o u t  o f  t h e  l i t t e r  c o m p o n e n t  a r e  c r u d e  a p p r o x i m a t i o n s ,  
b u t  e x c e p t  i n  t h e  c a s e  o f  P a n d  Ca t h e r e  i s  a  f a i r  a g r e e m e n t  
b e tw e e n  i n p u t  a n d  o u t p u t .  I n  t h e  c a s e  o f  C a ,  t h e  d i s c r e p a n c y  
may h a v e  r e s u l t e d  f r o m  n o t  i n c l u d i n g  b a r k  l i t t e r f a l l  i n  t h e  
i n p u t  c a l c u l a t i o n .
T h e  v a l u e s  g i v e n  f o r  s o i l  a r e  b a s e d  o n  m ean  c o n c e n ­
t r a t i o n s  o f  t h e  e l e m e n t s  o v e r  a  1 - y e a r  p e r i o d  i n  t h e  0 - 1 5  cm 
and  3 0 - 4 5  cm s o i l  l e v e l s ,  s o i l  b u l k  d e n s i t y  a t  0 an d  30 cm, 
a n d  an  e s t i m a t e d  s o i l  d e p t h  o f  300 cm. T h e  a m o u n ts  o f  N and  
P i n  t h e  s o i l  c o m p o n e n t  a r e  t o t a l s ,  w h i l e  t h e  a m o u n ts  g i v e n  
f o r  K, C a ,  Mg, a n d  Mn a r e  t h e  E D T A - e x t r a c t a b l e  f r a c t i o n .  
T h e r e f o r e ,  t h e  a m o u n ts  o f  N a n d  P a v a i l a b l e  f o r  u p t a k e  b y  
p l a n t s  a r e  much l e s s  t h a n  t h e  v a l u e s  g i v e n  (D onahue  1965) , 
w h i l e  t h e  a m o u n ts  g i v e n  f o r  t h e  o t h e r  e l e m e n t s  a r e  a p p r o x i ­
m a t e l y  t h e  a m o u n ts  a v a i l a b l e  t o  p l a n t s  ( F r i e d  and  B r o e s h a r t  
1967) .
T a b l e  7 i s  a  summary o f  y e a r l y  a m o u n ts  i n  t h e  m i n e r a l  
c y c l e  a n d  t h e  a m o u n ts  o f  t h e  s i x  e l e m e n t s  c o n t a i n e d  i n  t h e  
n o n - s o i l  o r g a n i c  m a t t e r .  U p ta k e  o f  a n  e l e m e n t  i s  t h e  sum 
o f  t h e  p r o d u c t s  o f  n e t  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  o f  t h e  i n d i v i d u a l  
c o m p o n e n ts  o f  t h e  s y s t e m  t i m e s  t h e  c o r r e s p o n d i n g  c o n c e n t r a ­
t i o n s  o f  t h a t  e l e m e n t .  R e t u r n  i s  t h e  sum o f  t h e  a m o u n ts  o f  
t h e  e l e m e n t  r e t u r n e d  t o  t h e  s o i l  b y  t h r o u g h f a l l ,  s t e m f lo w ,  
an d  d e c a y  o f  r o o t s  an d  l i t t e r .  R e t e n t i o n  i s  t h e  d i f f e r e n c e
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b e t w e e n  u p t a k e  an d  r e t u r n .  I m p o r t  i s  t h e  am ount o f  t h e  
e l e m e n t  i n  y e a r l y  p r e c i p i t a t i o n  a n d  d r y  f a l l o u t .  A c c u m u la ­
t i o n  i s  t h e  a m o u n t o f  t h e  e l e m e n t  p r e s e n t  i n  t h e  b i o m a s s ,  
d e a d  w oo d , and  l i t t e r .
M i n e r a l  C o n t e n t  o f  B io m a s s .  R a n g e s  o f  a c c u m u l a t i o n  
g i v e n  f o r  d e c i d u o u s  f o r e s t s  b y  R o d in  a n d  B a z i l e v i c h  ( 1 9 6 7 ) ,  
N i h l g a r d  (1 9 7 2 )  , a n d  b y  D u v ig n e a u d  an d  D e n a e y e r -D e S m e t  (1970)  
a r e :  ( k g / h a )  5 3 0 - 1 2 0 0  f o r  N, 4 0 - 1 0 0  f o r  P ,  3 4 0 -1 4 0 0  f o r  K,
6 5 0 - 2 2 4 0  f o r  C a ,  1 0 0 - 3 0 0  f o r  Mg, an d  1 0 -1 2 5  f o r  Mn. V a l u e s  
d e t e r m i n e d  f o r  N, P , K, a n d  Mn i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y  ( T a b l e  
7) a r e  n e a r  t h e  u p p e r  l i m i t s  g i v e n  i n  t h e  l i t e r a t u r e ,  w h i l e  
t h e  v a l u e  f o r  Mg i s  s l i g h t l y  h i g h e r  t h a n  t h e  h i g h e s t  g i v e n  
a n d  t h e  Ca a c c u m u l a t i o n  i s  m o re  t h a n  t w i c e  a s  h i g h  a s  t h e  
h i g h e s t  g i v e n .
T he  e x t r e m e  v a l u e  f o r  c a l c i u m  a c c u m u l a t i o n  i s  due  
e n t i r e l y  t o  t h e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  t h i s  e l e m e n t  i n  t h e  b a r k .
T h e  b a r k  o f  m o s t  d e c i d u o u s  t r e e  s p e c i e s  h a s  1 .5 -2 %  Ca 
( R o d in  an d  B a z i l e v i c h  1967) a n d  u p  t o  3 .4 %  i n  E u r o p e a n  o a k s  
( D u v ig n e a u d  an d  D e n a e y e r - D e S m e t  1 9 7 0 ) ,  w h i l e  c o n c e n t r a t i o n  
o f  Ca i n  t h e  b a r k  o f  t r e e s  i n  t h i s  s t a n d  i s  9 .0%  f o r  p o s t  
o a k  a n d  3 .7%  f o r  b l a c k j a c k .  T h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  Ca i n  o t h e r  
t i s s u e s  o f  t h e  tw o  s p e c i e s  ( T a b l e  9) i s  n o t  u n u s u a l .
M i n e r a l  C y c l i n g .  R a n g e s  o f  m i n e r a l  u p t a k e  f o r  t e m p e r a t e  
d e c i d u o u s  f o r e s t s  ( D u v ig n e a u d  a n d  D e n a e y e r -D e S m e t  1970 ; 
N i h l g a r d  1972) a r e :  ( k g / h a / y r )  9 2 - 2 0 4  f o r  N ; 7 - 1 5  f o r  P ;
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T a b l e  7 .  U p t a k e ,  r e t e n t i o n ,  r e t u r n ,  i m p o r t ,  a n d  a c c u m u l a t i o n  o f  6  m i n e r a l  e l e m e n t s  
i n  a  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t .
•P»(O
E l a m e n t
U p t a k e
k g / h a / y r
R e t e n t i o n
k g / h a / y r
R e t u r n
k g / h a / y r
I m p o r t
k g / h a / y r
A c c u m u l a t i o n
k g / h a
N 1 0 3 . 0 1 7 . 0 8 6 . 0 3 . 9 1 1 5 7
P . 1 1 . 0 5 1 . 5 4 9 . 5 1 1 . 0 7 1 0 1
K 8 1 . 6 1 9 . 2 6 2 . 4 4 . 0 1 2 5 8
Ca 3 0 4 . 2 1 8 8 . 4 1 1 5 . 8 3 . 9 4 5 4 9
Mg 2 3 . 9 3 6 . 2 6 1 7 . 6 7 0 . 8 6 3 1 1
Mn 1 2 . 3 1 5 . 2 6 7 . 0 5 1 . 0 9 1 24
4 3 - 9 9  f o r  K ; 4 9 -2 0 1  f o r  C a ;  and  1 1 -2 4  f o r  Mg. V a l u e s  d e t e r ­
m in e d  f o r  t h e  same e l e m e n t s  i n  t h e  p o s t  o a k - h l a c k j a c k  f o r e s t  
( T a b l e  7) f a l l  w i t h i n  t h e  r a n g e s  g i v e n ,  e x c e p t  f o r  Ca w h ic h  
i s  i n c o r p o r a t e d  i n t o  b a r k  p r o d u c t i o n  i n  l a r g e  a m o u n t s .  The  
a m o u n ts  o f  t h e  s i x  m i n e r a l  e l e m e n t s  i m p o r t e d  w i t h  p r e c i p i t a ­
t i o n  ( T a b l e  7) and  re m o v e d  f ro m  t h e  c a n o p y  b y  t h r o u g h f a l l  and  
s t e m f l o w  ( T a b l e  8 ) a r e  s i m i l a r  t o  v a l u e s  g i v e n  b y  o t h e r  i n v e s ­
t i g a t o r s  ( R o d in  and B a z i l e v i c h  1 9 5 7 ;  N i h l g a r d  1 9 7 0 ;  D u v ig n e a u d  
a n d  D e n a e y e r -D e S m e t  1 9 7 0 ;  R e i n e r s  1 9 7 2 ) .
T he  n u t r i e n t  c y c l e  i n  t h e  p o s t  o a k - b l a c k j a c k  f o r e s t  
s e e m s  t o  b e  s i m i l a r  ( e x c e p t  f o r  Ca) t o  n u t r i e n t  c y c l e s  i n  t h e  
E u r o p e a n  o a k  f o r e s t s  d i s c u s s e d  b y  D u v ig n e a u d  a n d  D e n a e y e r -  
D eSm et (1 9 7 0 )  . The sam e a u t h o r s  s t a t e  t h a t  t h e  n u t r i e n t  
r e q u i r e m e n t s  o f  oak f o r e s t s  a r e  much g r e a t e r  t h a n  t h o s e  o f  
o t h e r  t e m p e r a t e  f o r e s t  e c o s y s t e m s ,  an d  a r e  s i m i l a r  t o  t h e  
n u t r i e n t  r e q u i r e m e n t s  o f  a g r i c u l t u r a l  c r o p s .
C o n c e n t r a t i o n s  o f  M i n e r a l  E l e m e n t s
T a b l e  9 i s  a l i s t  o f  c o n c e n t r a t i o n s  o f  N, P, K, C a,
Mg, an d  Mn i n  t h e  p o s t  o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t .  The  c o n c e n ­
t r a t i o n s  show n f o r  e a c h  c o m p o n e n t  a r e  t h e  m ean s  o f  a l l  s a m p le s  
o f  t h a t  c o m p o n e n t  o v e r  a  15 m o n th  p e r i o d .
E x c e p t  f o r  C a, t h e  h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n s  o f  t h e
m i n e r a l  e l e m e n t s  a r e  g e n e r a l l y  fo u n d  i n  t i i e  l e a v e s ,  f o l l o w e d  
b y  c u r r e n t  t w i g s ,  s m a l l  b r a n c h e s ,  l a r g e  b r a n c h e s  and  t r u n k s .  
F o r  C a, h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n s  a r e  fo u n d  i n  b r a n c h e s  and  
t w i g s  t h a n  i n  l e a v e s ,  w h i l e  t h e  h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n  i s  
i n  t h e  b a r k  a n d  th e  l o w e s t  i s  i n  t h e  w o o d . C o n c e n t r a t i o n
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Table 8. Amounts of N, P, K, Ca, Mg, and Mn removed from the canopy by
throughfall and stemflow in a post oak - blackjack forest. Units 
are kg/ha/yr.
Element Throughfall Stemflow Total Removed
N 10.3 0.1 10.4
P 0.87 0.13 1.00
K 10.9 0.1 11.0
Ca 8.1 0.1 8.2
Mg 1.89 0.02 1.91
Mn 0.03 0.01 0.04
g r a d i e n t s  b e t w e e n  t i s s u e s  a r e  d i f f e r e n t  f o r  e a c h  e l e m e n t .
F o r  e x a m p l e ,  w i t h i n  p o s t  o a k  t h e  h i g h e s t  a n d  l o w e s t  c o n c e n ­
t r a t i o n s  d i f f e r  b y  a  f a c t o r  o f  1 2 . 4  f o r  N, 2 6 . 2  f o r  P , 1 . 9  
f o r  K, 1 0 . 0  f o r  C a ,  3 . 7  f o r  Mg, a n d  1 9 .5  f o r  Mn.
I n  g e n e r a l ,  t h e  m i n e r a l  c o n t e n t  o f  t h e  t i s s u e s  and  
o r g a n s  o f  b l a c k j a c k  i s  lo w e r  t h a n  t h a t  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  
t i s s u e s  a n d  o r g a n s  o f  p o s t  o a k .  N and  P a r e  c o n s i s t e n t l y  
h i g h e r  i n  p o s t  o a k ,  b y  11-45%  f o r  N a n d  6 -53%  f o r  P .  K i s  
s l i g h t l y  h i g h e r  i n  t w i g s  an d  s m a l l  b r a n c h e s  o f  p o s t  o a k ,  b u t  
12 -19%  l o w e r  i n  l e a v e s ,  l a r g e  b r a n c h e s ,  an d  t r u n k s .  Ca 
c o n c e n t r a t i o n  i s  e s s e n t i a l l y  t h e  sam e i n  t w i g s  and  s m a l l  
b r a n c h e s  o f  b o t h  s p e c i e s ,  b u t  i s  28-73%  h i g h e r  i n  l e a v e s ,  
l a r g e  b r a n c h e s ,  an d  t r u n k s  i n  p o s t  o a k  l e a v e s ,  p o s t  o a k  t w i g s ,  
and  b l a c k j a c k  l e a v e s ,  b u t  i s  c o n s i d e r a b l y  l o w e r  i n  b l a c k j a c k  
t w i g s .  Mg c o n c e n t r a t i o n s  a r e  h i g h e r  f o r  p o s t  o a k  t h a n  f o r  
b l a c k j a c k  i n  s m a l l  b r a n c h e s  b u t  h i g h e r  f o r  b l a c k j a c k  t h a n  f o r  
p o s t  o a k  i n  l a r g e  b r a n c h e s  an d  t r u n k s .  T he  p a t t e r n  o f  Mn 
c o n c e n t r a t i o n s  i s  t h e  same a s  f o r  Mg.
T h e  u n d e r s t o r y  c o m p o n e n t  i s  m ade u p  o f  g r a s s e s ,  f o r b s , 
s h r u b s ,  an d  s m a l l  t r e e  s a p l i n g s  an d  h a s  i n t e r m e d i a t e  c o n c e n ­
t r a t i o n s  o f  m i n e r a l  e l e m e n t s  a s  w o u ld  b e  e x p e c t e d  f o r  a  m ix ­
t u r e  o f  t i s s u e s .  T h e  r o o t s  h a v e  r a t h e r  lo w  c o n c e n t r a t i o n s  o f  
t h e  m i n e r a l  e l e m e n t s  m e a s u r e d  i n  t h i s  s t u d y .  No a t t e m p t  w as 
m ade t o  s e p a r a t e  t h e  r o o t s  i n t o  l i v i n g  a n d  d e a d  p o r t i o n s ,  s o  
t h e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  m i n e r a l s  i n  t h e  l i v i n g  p o r t i o n  o f  t h e
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T a b l e  9 .  M ean  c o n c e n t r a t i o n s o f  6  m i n e r a l e l e m e n t s i n  v a r i o u s c o m p o n e n t s o f  a
p o s t  o a k - b l a c k j a c k f o r e s t .  U n i t s a r e  / i g / g  d r y  w e i g h t •
C o m p o n e n t N P K C a Mg Mn
P o s t  o a k  l e a v e s 1 5 4 0 2 1 4 4 1 8 86 5 1 4 3 0 0 2 3 1 6 1 0 9 8
" " c u r r e n t  t w i g s 9 4 5 6 1240 7 3 0 4 2 0 8 4 9 2 3 5 9 1 1 1 4
" " s m a l l e s t  b r a n c h e s 8 8 7 4 9 0 7 6 2 1 1 1 9 3 0 0 1 9 9 8 975
" " l a r g e  b r a n c h e s  a n d  
t r u n k s 2 1 2 0 77 4 6 6 7 2 5 9 1 2 7 4 1 167
" " b a r k 5 4 7 0 160 4 6 4 3 9 0 2 1 3 1 1 3 9 587
•• " w ood 1 2 4 0 55 4 6 7 3 8 9 9 5 63 6 57
B l a c k j a c k  l e a v e s 1 3 7 8 6 9 9 5 9 9 2 1 1 1 1 7 5 2 3 2 5 1 0 5 0
" c u r r e n t  t w i g s 8 3 8 5 1052 6 4 5 8 1 9 8 6 0 1 6 5 4 636
" s m a l l e s t  b r a n c h e s 7 1 3 6 690 5 7 9 4 2 0 1 4 3 1 2 7 8 585
" l a r g e  b r a n c h e s  a n d  
t r u n k s 1 8 6 8 65 5 5 3 9 1 4 9 8 6 783 2 3 6
b a r k 4 8 3 0 1 5 1 5 4 2 0 3 7 2 0 7 900 733
" w ood 855 36 5 5 8 0 7 3 8 8 743 6 6
U n d e r s t o r y 7 3 0 6 79 6 6 2 5 0 1 4 7 2 4 2 1 1 0 4 0 5
R o o t s 4 3 3 0 5 1 4 2 6 3 6 1 1 2 5 1 14 4 6 5 8 8
L i t t e r f a l l 7 9 0 2 6 9 8 547 9 1 6 7 5 4 2 6 6 2 9 3 8
L i t t e r 5 3 5 7 4 6 7 4 3 9 3 1 4 3 4 6 16 9 7 1 0 1 3
S o i l ,  0 - 1 5  cm d e p t h 4 2 9 8 8 62 325 104 1 0 8
S o i l ,  3 0 - 4 5  cm d e p t h 189 51 50 149 7 4 83
r o o t s  w o u ld  b e  e x p e c t e d  t o  b e  som ew hat h i g h e r  t h a n  t h o s e  
l i s t e d  f o r  r o o t s  i n  T a b l e  9 .
Seasonal Changes in Mineral Concentrations
F i g u r e s  11 t h r o u g h  16 show  t h e  c h a n g e s  i n  N, P , K,
C a, Mg, a n d  Mn f o r  l e a v e s  an d  c u r r e n t  t w i g s  o f  p o s t  o a k  o v e r  
a  15 m o n th  p e r i o d .  A l t h o u g h  a b s o l u t e  v a l u e s  o f  c o n c e n t r a t i o n s  
w e r e  d i f f e r e n t ,  t h e  r e l a t i v e  c h a n g e s  i n  b l a c k j a c k  w e r e  v e r y  
s i m i l a r  t o  t h o s e  show n f o r  p o s t  o a k .
T he  p e r i o d  o f  o b s e r v a t i o n  was f ro m  15 A u g u s t  1970 
t h r o u g h  30 O c t o b e r  1 9 7 1 .  T he  g r a p h s  show  n o t i c e a b l e  d i f f e r ­
e n c e s  b e t w e e n  t h e  m i n e r a l  c o n c e n t r a t i o n s  o f  l e a v e s  n e a r  t h e  
e n d s  o f  t h e  tw o  g r o w i n g  s e a s o n s .  T h e r e  w as a  n o t i c e a b l e  
y e l l o w i n g  o f  l e a v e s  i n  t h e  s t a n d  f o r  3 - 4  w e e k s  b e f o r e  f r o s t  
i n  1 9 7 0 ,  w h i l e  t h e  l e a v e s  i n  1971  r e m a in e d  g r e e n  u n t i l  f r o s t .  
No e x p l a n a t i o n  f o r  t h e  d i f f e r e n c e s  h a s  b e e n  f o u n d .
N i t r o g e n  ( F i g u r e  11) i n  l e a v e s  d e c r e a s e s  t h r o u g h  t h e  
g r o w in g  s e a s o n  f r o m  a b o u t  2 .2 %  i n  May t o  a r o u n d  1 .5%  i n  
S e p t e m b e r .  I n  1 9 7 0 ,  N i n  l e a v e s  d e c r e a s e d  r a p i d l y  t h r o u g h  
O c t o b e r  t o  a b o u t  0 .9 % , w h i l e  i n  1971  i t  r e m a in e d  a t  1 .4 % .
N i n  t w i g s  d e c r e a s e s  f r o m  3 = 1% i n  A p r i l  t o  a b o u t  0 .6 %  i n  
S e p t e m b e r ,  i n c r e a s e s  s l i g h t l y  u n t i l  t h e  en d  o f  t h e  g r o w in g  
s e a s o n ,  and  r e m a i n s  c o n s t a n t  a t  a b o u t  0 . 8% t h r o u g h  t h e  
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Figure 11. Seasonal changes of nitrogen concentration in current twigs (solid line)
■ and leaves (dashed line) of post oak.
P h o s p h o r u s  ( F i g u r e  12) i n  l e a v e s  d e c r e a s e d  f rom  a b o u t  
0 .2 %  i n  May 1 9 7 1  t o  0 .1%  i n  J u n e ,  t h e n  i n c r e a s e d  t o  a l m o s t  
0 .2 %  b y  t h e  e n d  o f  t h e  s e a s o n ,  w h i l e  i n  1970  i t  d e c r e a s e d  
d u r i n g  O c t o b e r .  P i n  t w i g s  d e c r e a s e s  f r o m  0 .4%  i n  e a r l y  
s p r i n g  t o  l e s s  t h a n  0 .1%  a t  t h e  en d  o f  S e p t e m b e r  and  r e m a i n s  
c o n s t a n t  t h r o u g h  t h e  w i n t e r .
P o t a s s i u m  ( F i g u r e  13) show s c o n s i d e r a b l e  v a r i a b i l i t y  
i n  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  l e a v e s  an d  a t  t i m e s  i n  t h e  t w i g s ,  b u t  
b o t h  c o n c e n t r a t i o n s  h a v e  a  g e n e r a l  dow nw ard t r e n d  t h r o u g h  t h e  
g r o w in g  s e a s o n  w i t h  l i t t l e  c h a n g e  i n  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  
t w i g s  t h r o u g h  t h e  w i n t e r .  K r e a c h e d  a  so m ew h a t  lo w e r  c o n c e n ­
t r a t i o n  i n  l e a v e s  a t  t h e  e n d  o f  t h e  1970  s e a s o n  (0 .5% ) t h a n  
a t  t h e  e n d  o f  t h e  1971 s e a s o n  ( 0 . 8%).
C a l c iu m  ( F i g u r e  14) i n  l e a v e s  i n c r e a s e s  f ro m  a b o u t  
0 .6 %  i n  e a r l y  s p r i n g  t o  a r o u n d  1 .5 - 1 .7 %  i n  m id su m m er. I n  
1970 i t  c o n t i n u e d  t o  i n c r e a s e  and  r e a c h e d  a  c o n c e n t r a t i o n  
o f  1.9%  b y  t h e  en d  o f  t h e  g ro w in g  s e a s o n ,  w h i l e  i n  1971 i t  
r e m a in e d  c o n s t a n t  f ro m  J u l y  t h r o u g h  S e p te m b e r  a n d  d ro p p e d  
t o  1 .4%  a t  t h e  en d  o f  t h e  s e a s o n .  The sam e  p a t t e r n  was 
o b s e r v e d  i n  b l a c k j a c k  l e a v e s .  Ca c o n c e n t r a t i o n s  i n  t w i g s  
a r e  q u i t e  v a r i a b l e ,  b u t  t h e  p a t t e r n  s e e m s  t o  b e  a  d e c r e a s e  
f ro m  a b o u t  2 .2%  i n  m i d - A p r i l  t o  1.2% a t  t h e  e n d  o f  May, t h e n  
a n  i n c r e a s e  t o  2 .5%  i n  J u l y ,  a n d  t h e n  t o  r e m a i n  m ore  o r  l e s s  
c o n s t a n t  t h r o u g h  t h e  r e s t  o f  t h e  y e a r .
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Figure 12. Seasonal changes of phosphorus concentration in current twigs (solid line)
and leaves (dashed line) of post oak.
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Figure 13. Seasonal changes of potassium concentration in current twigs (solid line)
and leaves (dashed line) of post oak.
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Figure 14. Seasonal changes of calcium concentration in current twigs (solid line)
and leaves (dashed line) of post oak.
M ag n es iu m  ( F i g u r e  15) c o n c e n t r a t i o n s  i n  b o t h  l e a v e s  
a n d  t w i g s  d e c r e a s e s  f ro m  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  g r o w i n g  s e a s o n  
t o  e a r l y  f a l l .  I n  t h e  1970 s e a s o n ,  c o n c e n t r a t i o n s  c o n t i n u e d  
t o  d e c r e a s e  s l i g h t l y  u n t i l  f r o s t .  I n  t h e  197 1  s e a s o n ,  c o n ­
c e n t r a t i o n s  i n  b o t h  t w i g s  and  l e a v e s  i n c r e a s e d  c o n s i d e r a b l y  
f ro m  l a t e  S e p t e m b e r  t o  t h e  end o f  O c t o b e r .  T he  sam e p a t t e r n  
w as o b s e r v e d  f o r  Mg i n  b l a c k j a c k .
M a n g a n e se  c o n c e n t r a t i o n s  ( F i g u r e  16) i n  b o t h  l e a v e s  
a n d  t w i g s  seem  t o  i n c r e a s e  s t e a d i l y  f ro m  a b o u t  0 .0 5 %  a t  t h e  
b e g i n n i n g  o f  t h e  g r o w in g  s e a s o n  t o  a b o u t  0 .1 3 %  b y  e a r l y  f a l l  
a n d  t h e n  t o  r e m a i n  c o n s t a n t  t o  t h e  e n d  o f  t h e  s e a s o n .  V a r i a ­
b i l i t y  i n  t h e  d a t a  p r e v e n t s  d e t e c t i o n  o f  a n y  d e f i n i t e  d i f f e r ­
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Figure 15. Seasonal changes of magnesium concentration in current twigs (solid line)
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Figure 16. Seasonal changes of manganese concentration in current twigs (solid line)
and leaves (dashed line) of post oak.
CONCLUSIONS
T h e  s t a n d  c o n s i s t s  o f  a  fe w  v e r y  o l d  t r e e s  i n  a  d e n s e
t h i c k e t  o f  y o u n g  t r e e s  a n d  s a p l i n g s , h a v i n g  b e e n  c o n v e r t e d
fr o m  a  s a v a n n a h  t o  a  f o r e s t  d u r i n g  t h e  p a s t  80 y e a r s  ( J o h n s o n
a n d  R i s s e r ,  u n p u b l i s h e d  d a t a ) . T he  s t a n d  i s  s t i l l  i n  a
p h a s e  o f  r a p i d  g r o w t h ,  a s  shown b y  t h e  h i g h  v a l u e s  f o r  t r u e
i n c r e m e n t  o f  b i o m a s s  a n d  r e t e n t i o n  o f  m i n e r a l  e l e m e n t s .  An
a c c u r a t e  p r e d i c t i o n  o f  b i o m a s s  f o r  t h e  s t a n d  a t  e q u i l i b r i u m
i s  n o t  p o s s i b l e  w i t h  p r e s e n t  d a t a ,  b u t  b y  a s s u m i n g  t h a t
b io m a s s  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  b a s a l  a r e a  a n  e s t i m a t e  c a n  b e
2
m a d e .  T h e  b a s a l  a r e a  o f  t h e  s t a n d  i s  18 m / h a  a n d  t h e  b i o ­
m a s s  i s  a b o u t  2 2 0 0 0 0  k g / h a .  U p la n d  f o r e s t  s t a n d s  i n  t h e  a r e a  
r a r e l y  e x c e e d  a  b a s a l  a r e a  o f  25 m / h a  ( R i c e  a n d  P e n fo u n d  
1 9 5 9 ) ,  s o  a  s t e a d y - s t a t e  b io m a s s  f o r  t h e  s t a n d  o f  m uch g r e a t e r  
t h a n  3 0 0 0 0 0  k g / h a  i s  u n l i k e l y .  A n n u a l  n e t  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  
i n  t h e  s t a n d  c a n  b e  e x p e c t e d  t o  d e c r e a s e  a s  t h e  s t a n d  m a t u r e s  
(R o d in  a n d  B a z i l e v i c h  1 9 5 7 ) .
M i n e r a l  c o n c e n t r a t i o n s  and  t h e  y e a r l y  m i n e r a l  c y c l e  
f o r  t h e  e l e m e n t s  c o n s i d e r e d  i n  t h i s  s t u d y  f o r  t h e  p o s t  o a k  -  
b l a c k j a c k  f o r e s t  r e s e m b l e  t h o s e  o f  t h e  E u r o p e a n  o a k  f o r e s t s ,  
e x c e p t  f o r  C a .  T h e  u n u s u a l  Ca u p t a k e  a n d  r e t e n t i o n  i n  t h e  
s t a n d  i s  d u e  t o  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n s  i n  p o s t  o a k  b a r k .
Some f a c t o r s  w h ic h  n e e d  f u r t h e r  s t u d y  i n  t h e  p o s t  
o a k  -  b l a c k j a c k  f o r e s t  a r e :  (1) l i t t e r  d y n a m i c s ,  o f  w h ic h
y e a r l y  v a r i a t i o n s  i n  l i t t e r f a l l  an d  l i t t e r  d e c a y ,  r a t e  o f
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b r a n c h  a n d  t w i g  f a l l ,  an d  t h e  r o l e  o f  f i r e  h a v e  n o t  b e e n  
a d e q u a t e l y  i n v e s t i g a t e d  i n  t h i s  s t u d y ;  (2) v a r i a t i o n s  f rom  
y e a r  t o  y e a r  i n  t h e  s e a s o n a l  c y c l e  o f  m i n e r a l  c o n c e n t r a t i o n s  
i n  p l a n t  t i s s u e s ,  e x a m p l e s  o f  w h ic h  w e r e  o b s e r v e d  i n  t h i s  
s t u d y  b u t  w h i c h  r e m a i n  u n e x p l a i n e d ;  and  (3) t h e  h i g h  c o n c e n ­
t r a t i o n s  o f  C a i n  p o s t  o a k  b a r k ,  w h ic h  may b e  r e l a t e d  t o  t h e  
f i r e  t o l e r a n c e  o f  t h e  s p e c i e s .
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